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LA PALEONTOLOGÍA de mamíferos en Argentina (que, al menos 
durante muchas décadas, fue casi como decir, América del 
Sur), reconoce dos hitos trascendentes desde la segunda 
mitad del siglo XX. El primero, cronológicamente, tiene como 
figura a Rosendo Pascual (1925-2012), hacedor, a partir de 
la década de 1960, de la División Paleontología Vertebrados 
del Museo de La Plata (La Plata, Buenos Aires, Argentina). 
Su prolífica acción implicó una revolución geográfica y me- 
todológica para toda la línea de investigación. El segundo, 
como no podía ser de otra manera, surgió de ese semillero, 
lugar que fue su centro de trabajo permanente y del cual lle- 
garía a la jefatura. Aunque su orientación inicial lo llevó a 
abrazar la paleornitología—su tesis doctoral, "Las Aves de 
Edad Ensenadense (Pleistoceno medio) de la provincia de 
Buenos Aires”, fue defendida en el año 1973 bajo la direc- 
ción de R. Pascual —, especialidad que lo tendría como pio- 
nero y referente (véase una síntesis reciente en Acosta 
Hospitaleche y Tonni, 2022), pronto entrevió un universo 
más rico y desafiante: el Cuaternario in toto. Sin embargo, 
en forma temprana comprendió que, para poder atacarlo 
con soltura, se hacía necesaria la concurrencia de dos ele- 
mentos cruciales: una estrategia transdisciplinaria y una 
fecunda formación de recursos humanos. Nos estamos re- 
firiendo a Eduardo Pedro Tonni y este Festschrift constituye, 
valga la redundancia, un homenaje a su labor fecunda du- 
rante más de medio siglo. 

Eduardo P. Tonni descuella entre los paleontólogos ar- 


gentinos por ser el artífice inicial, en el ámbito sudameri- 


cano, del enfoque contemporáneo sobre el Cuaternario. En 
el mismo se conjugan desde las dataciones absolutas hasta 
la paleobiología, pasando por la reconstrucción paleoambien- 
tal en base a vertebrados, el rigor estratigráfico y la tafono- 
mía. Fue una tarea progresiva, con avances y retrocesos, 
con desafíos metodológicos y técnicos. Como todo proceso 
de magnitud, no fue la obra de un único estudioso y ahí re- 
side una de sus grandes virtudes. Al mismo se sumaron, 
desde una etapa temprana, otros tantos actores que no solo 
aportaron sus habilidades, sus formaciones académicas, 
sino también su generosidad para la construcción de un edi- 
ficio común, por momentos, algo babélico. Eduardo P. Tonni 
supo capitalizar todo este caudal intelectual y humano en 
una visión programática para el Cuaternario sudamericano. 
En la misma confluyeron geólogos de la talla de Francisco 
Fidalgo, Jorge Rabassa y Jorge San Cristóbal, magneto-es- 
tratígrafos incansables como Juan Carlos Bidegain, paleon- 
tólogos del rigor conceptual de Alberto Cione y Mariano Bond, 
otros colegas especializados de la bonhomía de Gustavo 
Scillato Yané, José Herminio Laza y Guiomar Vucetich, antro- 
pólogos visionarios como Luis Borrero y Guillermo Mengoni- 
Goñalons, pioneros nacionales de la datación radiocarbónica 
como Aníbal Figini y Jorge Carbonari, etc. Poco más tarde, a 
esta visión se sumarían los propios alumnos de E. P. Tonni, 
en sucesivas cohortes, hasta formar una lista casi homérica. 

Para la hechura de este volumen especial se requirieron 
las contribuciones de todos aquellos que habían sido tesis- 


tas y/o becarios de E. Tonni y que continuaban, a la fecha, en 
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actividad académica (Tab. 1). También se invitaron a cole- 
gas estrechos del homenajeado, en una selección más ca- 
prichosa, pero guiada por las contribuciones compartidas. El 
resultado final de esta convocatoria es el contenido que se 
presenta en el presente Volumen Temático, del cual aquí se 
ofrece un brevísimo repaso comentado. 

Tres piezas de íntima factura, amalgamadas en una 
("Tres semblanzas de Eduardo Pedro Tonni”), hacen a la pre- 


sentación del homenajeado. Estas semblanzas están dirigi- 


Tabla 1. Alumnos (en su condición de becarios, tesistas o ambos) 
convocados para contribuir en este volumen de homenaje. Por pe- 
ríodo se indica la duración de la beca o, en el caso de aquellos que 
fueron solo tesistas, el año de defensa de la tesis doctoral. El orden 
del listado es cronológico creciente. De los nombres de pila, solo se 
ha conservado el primero. 


Apellido Nombre o Período 
Politis Gustavo Becario 1979-1983 
Salemme Mónica Becario/tesista 1982-1986 
Tambussi Claudia Becario/tesista 1983-1987 
Goin Francisco Becario/tesista 1983-1987 
Prado José Luis Becario 1983-1987 
Vizcaino Sergio Becario/tesista 1985-1987 
Bargo María Susana Becario/tesista 1986-1991 
Miotti Laura Becario/tesista 1986-1987 
Noriega Ignacio Becario/tesista 1988-1992 
Pardiñas Ulyses Becario/tesista 1993-1999 
Bertelli Sara Becario 1996-2000 
Ubilla Martín Tesista [1996] 
Soibelzon Leopoldo Becario/tesista 1997-2001 
López Guillermo Becario 1998-1999 
Gasparini Germán Becario 1998-1999 
Candela Adriana Becario 2000-2001 
Prevosti Francisco Becario/tesista 2002-2005 
Soibelzon Esteban Becario/tesista 2003-2008 
Cruz Laura Becario/tesista 2006-2010 
Kaufmann Cristian Tesista [2008] 
Udrizar-Sauthier Daniel Tesista [2009] 


das tanto hacia aquellos que le fueron contemporáneos y le 
conocieron, como también hacia las generaciones más jó- 
venes que, por "tiempo vital compartido”, han quedado li- 
mitadas en la experiencia directa. Dicha sección comienza 
con un opúsculo singular, producto de la sinergia entre otros 
dos colegas estrechos de E. Tonni. Se trata de la semblanza 
intitulada “Entre fósiles y porcelanas, una visión personal 
de Eduardo Tonni”, obra mayoritaria de la pluma de Mariano 
Bond con aportes de Hugo López. Este brillante colofón re- 
cupera a E. Tonni en una dimensión que trasciende al aca- 
démico sin fisuras, para recrearnos en ese polícromo 
mosaico donde se conjugan otros tantos aspectos que 
constituyen a la persona ín toto. Sumando a esto, Alberto 
Cione, honra este volumen especial con una breve autobio- 
grafía. La misma despliega, en un panegfírico, parte de la 
carga de su acervo vital: más de 40 años de amistad y cola- 
boración académica con E. P. Tonni. 

Un elemento clave en cualquier volumen de homenaje 
es la biografía académica (al final de esta introducción) y 
esta sensible tarea recayó en uno de sus colegas más es- 
trechos, desde los años 70 y hasta la actualidad. Así, Alberto 
Cione brinda una síntesis donde conjuga el recorrido acadé- 
mico de E. P. Tonni con su sentida apreciación personal del 
mismo. Esta se remata con un listado de parte de la pro- 
ducción escrita (exclusivamente lo que hace a paleontología 
y temas afines), que incluye (al año 2022) los impresionan- 
tes guarismos de 158 artículos en revistas, 46 trabajos 
completos en reuniones científicas, 31 capítulos en libros y, 
algo no menos sustantivo, 61 artículos de divulgación y li- 
bros. Un somero repaso de esta bibliografía científica espeja 
ese cambio patente que se produce hacia los años 90, 
cuando la ciencia nacional ingresa de lleno en la globaliza- 
ción y adopta agendas de evaluación foráneas (y, también, 
debe hacer frente a un mercado editorial que impone nue- 
vas pautas de comunicación). Hasta ese momento, buena 
parte de la producción de E. P. Tonni había sido canalizada 
hacia revistas argentinas. A partir de entonces, hay una in- 
tervención creciente en diversos journals del Hemisferio 
Norte, que progresivamente genera una dilución del “pro- 
vincialismo” del Cuaternario argentino y sudamericano. 
Como subproducto no deseado, varias revistas nacionales 
decaen y algunas desaparecen (e.g., Neotrópica, Physis). Con 


todo, una producción de 232 obras científicas entre 1965 y 


2022 (57 años), transmite un mensaje elocuente: E. P. Tonni 
ha sido y es un entusiasta de la publicación de resultados. Si 
a esto agregamos los numerosos escritos que hacen a di- 
vulgación y las temáticas en estos recorridas, toma cuerpo 
la imagen definida del pedagogo, del científico preocupado 
por no quedar encasillado en las paredes de su laboratorio. 

“Cuaternario sin límites” implica, en el aspecto semán- 
tico, un contrasentido. No hay duda que el Cuaternario tiene 
límites, toda vez que son unidades acuñadas para la división 
del tiempo geológico. De hecho, el período se divide en dos 
épocas, Pleistoceno y Holoceno (incluyendo, este último, al 
Antropoceno) y cada una cuenta con indicadores cronológi- 
cos, siempre algo controvertidos en su establecimiento, que 
hablan de la historia de la Tierra durante los últimos 2,6 mi- 
llones de años. Con esta salvedad, podemos decir aquí que, 
a nuestro entender, “Cuaternario sin límites” resume, a carta 
cabal, la trayectoria académica de E. P. Tonni. Esto queda 
reflejado en las grandes temáticas que hacen a las contri- 
buciones contenidas en este volumen. 

Eduardo Tonni comprendió, desde una etapa inicial de 
su Carrera, que la exactitud taxonómica es componente 
fundacional a cualquier indagación del pasado. Esta premisa 
permea la contribución de Francisco “Pancho” Prevosti — 
Revisión sistemática de los grandes cánidos (Mammalia, 
Canivora, Canidae) fósiles de América del Sur— que, a lo 
largo de casi 250 páginas de manuscrito original, ofrece una 
minuciosa puesta al día del registro fósil de los grandes 
cánidos sudamericanos (Prevosti, 2023). Construida en base 
a una revisión virtualmente exhaustiva de los materiales 
disponibles (con núcleo en su tesis doctoral defendida en el 
año 2006), allí se pasa revista a la anatomía, sistemática, 
filogenia y variación morfológica de géneros emblemáticos, 
tales como Protocyon, Theriodictis, etc. En la misma línea se 
inserta el trabajo de Francisco “Pancho” Goin y Martín de los 
Reyes —A new species of Lutreolina Thomas, 1910 
(Marsupialia, Didelphidae) from the Early Pleistocene of the 
southern Pampas (Buenos Aires province, Argentina)—, 
dedicado a la descripción de una nueva especie de este 
género de comadrejas que alcanza, en la Provincia de 
Buenos Aires, su expresión contemporánea más austral 
(Goin y de los Reyes, 2023). La nueva entidad fósil se 
convierte, mediante su epíteto específico, en un nuevo 


homenaje a E. P. Tonni. De esta manera, Goin y de los Reyes 
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se incorporan a una extensa lista previa de reconocimientos 
de esta naturaleza, tan cara a los taxónomos, que incluye, 
entre otros, un patronímico acuñado por el famoso George 
G. Simpson (el pingúino fósil Eretiscus tonni?). 

Una línea recurrente en la obra de E. Tonni fue la des- 
cripción de faunas fósiles de vertebrados, tanto desde una 
escala local como regional, pero también atravesando la 
componente geográfica, para recalar en la del grupo taxo- 
nómico e incorporar la dimensión paleobiológica. Al menos 
cuatro contribuciones que integran este volumen reflejan, 
en mayor o menor grado, esta inclinación. Desde la Provincia 
de Entre Ríos, de la que E. P. Tonni publicara los primeros 
hallazgos contemporáneos (entre otros, el primer registro 
fósil para el emblemático género Tapirus), Brenda Ferrero y 
Jorge "Nacho” Noriega —Nuevos registros de mamiferos 
del Pleistoceno Tardío (MIS5) en el sur de la Mesopotamia 
argentina— describen un rico ensamble teriológico repre- 
sentativo del segmento cronológico entre 120 y 60 ka 
(Ferrero y Noriega, 2023). De esta manera, agregan una 
genuina cuenta más a la constelación de contribuciones que 
han permitido poner a esta provincia, tantos años poster- 
gada en lo que hace a paleontología, en el escenario nacio- 
nal. Las otras tres contribuciones tienen, no por esto menos 
valiosas, un mayor componente de revisión. Martín Ubilla y 
Daniel Perea —Vertebrados del cuaternario continental de 
Uruguay: cronología y ambientes— producen una síntesis 
de las faunas, sedimentos, dataciones y ambientes que 
hacen al Cuaternario del territorio del Uruguay, que los tiene 
como dignos hacedores y herederos de la llama que pren- 
diera allí un malogrado, pero tan brillante, Lucas Kraglievich 
(Ubilla y Perea, 2023). De la pluma de José L. "Pepe" Prado 
y María T. “Maite” Alberdi —Diversity of the fossil equids 
from South America—, este volumen se enriquece con una 
síntesis sobre el registro fósil y la evolución de un grupo de 
mamíferos inextricablemente ligado al ámbito pampeano: 
los caballos (Prado y Alberdi, 2023). Finalmente, Claudia P. 
Tambussi, Federico J. Degrange y Ricardo S. de Mendoza — 
“The present state of knowledge of the Cenozoic birds of 
Argentina” by Tonni 1980: Four decades after— producen 
un “estado de arte” del registro fósil (excepto Mesozoico) de 
las aves en Argentina, con el valioso aditamento de una rica 
iconografía fotográfica para buena parte de los materiales 
típicos disponibles (Tambussi et al, 2023). 
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Sería muy difícil considerar “completo” un volumen en 
homenaje a E. Tonni sin una contribución que diera cuenta 
de una de sus grandes preocupaciones científicas: la 
bioestratigrafía. Felizmente, Germán M. “Chino” Gasparini, 
Esteban “Pete” Soibelzon, Leopoldo H. Soibelzon y Laura E. 
Cruz —Bioestratigrafía basada en mamíferos: cambios 
faunísticos e inferencias paleoclimáticas durante el 
cuaternario en la Región Pampeana (Argentina)]—, han 
recogido este “guante” (Gasparini et al, 2023). Todos ellos 
becarios y doctorandos de E. P. Tonni, todos contribuyentes 
de este edificio contemporáneo de hipótesis que hacen al 
reconocimiento de unidades bioestratigráficas en los 
sedimentos pampeanos, han armado una síntesis que 
trasciende lo estrictamente científico para convertirse en un 
vehículo de homenaje y agradecimiento a su mentor. 

Pero existe otra dimensión del registro fósil, a la que E. 
P. Tonni supo atender y promover y es la comprensión del 
mismo no solo en sus aspectos puramente “utilitarios” (e.g., 
indicadores de ambientes, indicadores temporales), sino 
en su recuperación como verdaderas entidades vivientes. 
Claro está que para hacer de esto una realidad, máxime 
cuando el enfrentamiento es con mamiferos sin represen- 
tantes contemporáneos (o, alternativamente, con una ex- 
presión reciente que es solo un pálido reflejo del pasado), 
hay que hacer propias las palabras visionarias de Osvaldo 
Reig “Para ejercitar con fertilidad la teoría, el paleontólogo 
no debe tornarse en esclavo de los fósiles descubiertos y 
tiene que aprender a leer las páginas desaparecidas del 
registro de la historia de la vida” (Reig, 1981, p. 98). Este 


-” 


“desafío” es recogido, en el presente volumen, por la con- 
tribución de Sergio F. Vizcaíno, María Susana Bargo, Néstor 
Toledo y Gerardo de luliis —Conceptual challenges for the 
paleoecological reconstruction of the Pleistocene Pampean 
megafauna and the consequence of its extinction—. De esta 
síntesis, largamente trabajada y meditada por los autores, 
emerge un mensaje elocuente: la megafauna pampeana es 
única y, como tal, su interpretación paleobiológica resulta 
desafiante, ya que el Actualismo no parece ayudar mucho 
(Vizcaíno et al, 2023). 

Culminando con esta breve síntesis comentada de con- 
tribuciones, alcanzamos dos de las líneas que lo tienen a E. 
P. Tonni como pionero en lo que hace al Cuaternario de 


América del Sur. Como ambas aparecen en sus visiones 


amalgamadas, no podría haber sido de otra manera que 
conjunto su tratamiento aquí. Se trata del empleo de los 
vertebrados para la reconstrucción paleoambiental y paleo- 
climática cementado, en buena medida, en una acción vin- 
culando paleontólogos y arqueólogos. Gustavo Politis, 
representante primigenio del “experimento” de E. Tonni de 
traspasar esa frontera disciplinaria (í.e., entre paleontología 
y antropología), nos brinda una suerte de auto-exégesis — 
Cuarenta años después de "La distribución del guanaco 
(Mammalia, Camelidae) en la provincia de Buenos Aires du- 
rante el Pleistoceno Tardío y Holoceno. Los factores climá- 
ticos como causa de su retracción”—. Tomando como punto 
de partida el artículo que con E. Tonni publicaran en el año 
1980, pone a prueba cómo el modelo sobre la distribución 
de Lama guanicoe durante el Holoceno Tardío ha soportado 
más de cuatro décadas de discusiones (Politis, 2023). Nada 
quizás más valioso para producir textos ricos que aquellos 
que presentan machihembrados aspectos vivenciales, ya 
que llega, en la carrera de todo científico, un momento en 
que resulta imposible narrar una historia sin ser parte de la 
misma. Laura Miotti y Mónica C. Salemme —El lenguaje de 
los huesos. Diálogos entre paleontólogos y arqueólogos en 
el Museo de La Plata— tejen una trama, que las tiene como 
protagonistas del último medio siglo, pero que arranca en 
la época de Florentino Ameghino y Francisco Pascasio 
Moreno (Miotti y Salemme, 2023). De instructiva lectura, 
nos honran con una visión personalísima sobre ese proceso 
sinérgico entre arqueólogos y paleontólogos que lo tuvo a 
E. P. Tonni como consumado artífice. Solo queda a esta in- 
troducción el comentario de dos trabajos, claros ejemplos 
de la impronta del homenajeado sobre sus alumnos. Daniel 
E. Udrizar Sauthier, Daniela de Tommaso y Pablo Teta — 
Micromamíferos no voladores (Rodentia y Didelphimorphia) 
del Holoceno de Patagonia Central (Argentina): significación 
paleoambiental—, conjugan esfuerzos de dos tesis docto- 
rales (.e., las de Udrizar Sauthier y de Tommaso, ambas bajo 
la dirección de U. Pardiñas), para brindarnos una síntesis 
sobre el devenir de los ensambles de micromamiferos del 
Holoceno Tardío a lo largo del río Chubut oriental (Udrizar 
Sauthier et al, 2023). También con origen en otra tesis doc- 
toral (¡.e., la de Pardiñas, de 1999), pero remozado con nue- 
vos trabajos de campo e ideas más recientes, el artículo de 


Ulyses F. J. Pardiñas y Marcos "el Pampa" Cenizo —Cambios 


en las comunidades de micromamíferos durante el Holoceno 
Tardio—Antropoceno en el sudeste de la Provincia de Buenos 
Aires (Argentina)— propone asistir a los cambios en los en- 
sambles de pequeños roedores y marsupiales del sudeste 
bonaerense durante los últimos cinco siglos. Con base en el 
registro de una localidad emblemática para la paleontología 
sudamericana (/.e., Centinela del Mar), estos autores tratan 
de armar, aún con piezas incompletas, un rompecabezas 
donde se conjugan extinciones, pseudoextinciones, el im- 
pacto de eventos climáticos globales y la acción antrópica 
(Pardiñas y Cenizo, 2023). 

Godofredo Daireaux, hacia finales del siglo XIX y como 
testigo magistral de un ámbito pampeano en plena trans- 
formación, escribió "toda inmensidad impone: el mar, el 
desierto, la Pampa, hacen al hombre pequeño, y será por 
esto, quizás, que siempre sueña él con franquear la siem- 
pre renaciente sucesión de horizontes con que defienden su 
misterio” (Daireaux, 1913, p. 33). Si esta trilogía, el mar, el 
desierto y la Pampa, fue el acicate de un novel E. Tonni en 
sus veranos pasados en Miramar (Buenos Aires), allá por los 
años '50, no lo sabemos. Sin embargo, casi podemos in- 
tuirlo, recrear esa epifanía cuando extrajo una raedera de 
cuarcita, enterrada en los depósitos holocénicos de Punta 
Hermengo (Daino, 1979). La inmensidad del desierto aus- 
tral dejó huellas profundas en un joven Charles Darwin 
(1839, p. 605) "/f, as the ancients supposed, the flat earth was 
surrounded by an impassable breadth of water, or by deserts 
heated to an intolerable excess, who would not look at these 
last boundaries to man's knowledge with deep but ill- defined 
sensations?” (Si, como suponían los antiguos, la tierra plana 
estaba rodeada por una infranqueable extensión de agua, O 
por desiertos caldeados hasta un intolerable exceso, ¿quién 
no miraría estos últimos límites del conocimiento del hom- 
bre con profundas pero mal definidas sensaciones?). Y otro 
tanto hizo, aunque tocando una fibra más poética, en un 
“ocioso” William Hudson (Hudson, 1893). Si ese influjo po- 
deroso fue la chispa inicial de la vocación de E. Tonni, se- 
guirá en el misterio. Pero no es tal que de su acción y celo 
produjo un cambio trascendente en una forma de apreciar al 
Cuaternario. 
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EDUARDO P. TONNI: BREVE BIOGRAFÍA ACADÉMICA 


ALBERTO LUIS CIONE” 


“División Paleontología Vertebrados, Facultad de Ciencias Naturales y Museo de 
La Plata. 1900 La Plata, Argentina. 


Las cosas importantes están hechas con más 
coraje que sabiduría 
Proverbio alemán 


EDUARDO PEDRO Tonni nació el 15 de mayo de 1945, en la su- 
burbana localidad de Sarandí (Buenos Aires, Argentina), 
poco después de la caída de Berlín y antes del fundacional 
17 de octubre. Habitó reiteradamente el conurbano bonae- 
rense, primero en Lomas de Zamora y luego en Bernal. Claro 
que su tarea científica se centró en el emblemático Museo 
de La Plata. Tonni prefirió no perder la relación con sus raí- 
ces y nunca se mudó a La Plata, viajando en tren hasta el 
día de hoy. Se licenció en Paleontología de Vertebrados en el 
año 1969 y se doctoró en 1973, en la Facultad de Ciencias 
Naturales y Museo (FCNyM) de la Universidad Nacional de 
La Plata (UNLP), bajo la dirección del gran paleontólogo 
Rosendo Pascual. Su trabajo de tesis de doctorado fue de- 
dicado a uno de sus múltiples intereses en el transcurso de 
su extensa carrera: las aves del Pleistoceno. 

Tonni recibió varios premios por su actuación científica, 
entre otros: reconocimiento por los aportes a la Zooarqueo- 
logía de la Universidad Nacional del Centro de la Provincia 
de Buenos Aires (2002), Premio al Mérito Paleontológico, 
Asociación Paleontológica Argentina (2003), Premio a la 
Distinción en la carrera profesional, Cámara de Senadores de 
la provincia de Buenos Aires (2011), Premio a la trayectoria 
“Francisco Fidalgo”, Asociación Argentina de Cuaternario y 
Geomorfología (2018) y Reconocimiento por la contribución 
a la divulgación científica, Fundación Museo de La Plata 
“Francisco P. Moreno” (2019). 

Tuvo una prolongada tarea docente de grado en Paleon- 
tología Vertebrados, Paleontología Il y en Zooarqueología, 
todas asignaturas en la FCNyM-UNLP. Su primer cargo fue 
de auxiliar de investigación ad honorem en Paleontología 
Vertebrados, en el año 1969, llegando a Profesor Titular 
Dedicación Exclusiva y posteriormente, Profesor Extraordi- 
nario, en la categoría Emérito en el año 2015. Asimismo, 
dictó varios cursos de postgrado en distintas universidades 


vi 


de Argentina y más de 60 conferencias en Argentina y 
Uruguay, todas ocasiones en las que mostró su gran domi- 
nio escénico, carisma y conocimientos. 

Ha cubierto diversos cargos en la UNLP y en otras insti- 
tuciones académicas, científicas y profesionales, desde el 
año 1973, destacándose que hubiera sido Jefe de la División 
Paleontología de Vertebrados de la FCNyM, desde 2005 
hasta 2021. 

Fue investigador científico de la Comisión de Investiga- 
ciones Científicas de la Provincia de Buenos Aires (CIC), 
desde el año 1978 hasta su jubilación, en 2010, en la cate- 
goría Investigador Principal. 

Ha recibido numerosos subsidios para la investigación 
de instituciones argentinas, españolas y la Unión Europea. 
Fue responsable o director argentino de varios convenios de 
investigación, dos de ellos internacionales. 

Ha presentado más de 100 trabajos publicados comple- 
tamente o en resumen en reuniones científicas y congresos 
de distintos países sudamericanos, europeos y en Estados 
Unidos de América y ha participado en la organización de 
varios eventos científicos. 

Su voluminosa contribución científica se ha materiali- 
zado en más de 150 trabajos en revistas científicas, muchas 
de ellas indexadas, 46 trabajos plenos en actas de reuniones 
y congresos científicos, 31 capítulos de libros científicos, 61 
artículos de divulgación científica y 113 resúmenes en actas 
de reuniones y congresos científicos (véase el listado, más 
abajo). Ha editado numerosos volúmenes científicos y ha 
colaborado en la dirección o en los comités editoriales de 
varias sociedades científicas. 

Dirigió 46 becas de investigación, 19 tesis de doctorado 
aprobadas, 10 investigadores y 6 técnicos. 


Contribución científica de E. Tonni 

En un análisis numérico, basado sólo en los trabajos pu- 
blicados en revistas científicas, actas de congresos y Capí- 
tulos de libros, E. Tonni ha realizado 50 sobre mamiferos 
fósiles, 48 sobre estratigrafía (principalmente bioestrati- 
grafía basada en mamíferos) y dataciones radiométricas, 
34 sobre zooarqueología, 28 sobre aves fósiles, 27 sobre 
paleoclimatología (principalmente, deducida a partir de ma- 
míferos), 13 sobre temas históricos, 9 sobre asociaciones 


de vertebrados, 8 sobre macroevolución (principalmente, 


fenómenos de extinción), 7 sobre biogeografía, 7 sobre ta- 
fonomía, 2 sobre supuestos impactos de cuerpos extrate- 
rrestres, 1 sobre quelonios y 1 sobre aspectos filosóficos. 

Los diversos temas abarcados en sus contribuciones lo 
caracterizan como un paleontólogo de vertebrados con 
orientación paleomastozoológica y paleornitológica. Sus 
intereses y saberes lo habilitaron para el trabajo zooar- 
queológico, principalmente, en el análisis de la alimentación 
humana basada en mamíferos. Por otra parte, sus estudios 
de faunas fósiles de mamíferos han sido fuertemente orien- 
tados hacia la realización de una robusta escala bioestrati- 
gráfica continental de América del Sur austral, calibrada 
radimétricamente y la condición de aquellos vertebrados 
como indicadores de paleoclimas y paleoambientes. Por 
cierto, como una extensión de su condición de historiador 
de la vida, también se ha interesado en la historia de nues- 
tra ciencia. 

Siempre ha formado equipos y no es extraño que, a me- 
dida que transcurría su carrera, esos equipos estuvieran 
constituidos por sus numerosos alumnos y que los temas 
de investigación estuvieran sesgados hacia las temáticas 
que ellos desarrollaron. 

Sin lugar a dudas, E. Tonni inauguró la paleornitología en 
América del Sur, disciplina que sólo había sido "arañada" 
previamente por algunos trabajos aislados. Entre sus des- 
cubrimientos, se encuentra el de una de las más grandes 
aves voladoras, la miocena Argentavis magnificens de la pro- 
vincia de La Pampa (en el año 1980), así como el estudio de 
su paleobiología y evolución. Otro hallazgo singular fueron 
las aves pelagornítidas de los mares eocenos de Antártida, 
también en 1980. Como no podía ser de otro modo, estudió 
otras grandes aves, tales como psilopterinos y cóndores del 
Cenozoico tardío de Argentina. 

Como paleomastozoólogo estudió, entre otros temas, 
los pecaríes del Pleistoceno sudamericano en varias contri- 
buciones, un vampiro gigante del Holoceno en Buenos Aires 
y marsupiales, roedores, edentados, úrsidos y otros mamí- 
feros, en sedimentos miocenos a holocenos de distintas 
partes de Argentina y Uruguay. 

La cronoestratigrafía de los sedimentos portadores de 
vertebrados del Cenozoico tardío de América del Sur austral 
fue abordada reiteradamente por Tonni, a partir de los es- 


tudios previos de Charles Darwin, Florentino Ameghino y 
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Rosendo Pascual. Su gran preocupación en colaborar con 
estratígrafos y en datar los sedimentos portadores se des- 
taca en su relación científica con Francisco Fidalgo y su 
equipo. 

Asimismo, puede sostenerse que Tonni inauguró 
los estudios de los climas del pasado basados en la eviden- 
cia mamaliana en América del Sur. 

Es por ello que Eduardo Tonni se ha constituido en 
uno de los paleontólogos de vertebrados más relevantes de 
América del Sur y merece todos los honores. Esta afirma- 
ción, seguramente, será compartida por la mayoría de nues- 
tros colegas. Quien suscribe fue testigo de su evolución y 


conserva, hasta la actualidad y a mucha honra, su amistad. 


BIBLIOGRAFÍA DE EDUARDO TONNI, DESDE EL AÑO 
1965 HASTA EL AÑO 2022 (NO INCLUYE RESÚMENES) 


1965 

Las Edades del Cenozoico mamalífero de la Argentina con especial 
atención a aquellas del territorio bonaerense. Anales de la Comisión 
de Investigaciones Científicas de la Provincia de Buenos Aires, 
6:165-194 (R. Pascual, E.J. Ortega Hinojosa, D. Gondar y E.P. Tonni). 


1969 

Restos de mamiferos hallados en una excavación arqueológica en 
Punta Colorada, Chile. Apéndice en el trabajo de Ampuero Brito, G. 
Excavaciones en un alero rocoso del sector de Punta Colorada. 
Rehué, Instituto de Antropología de la Universidad de Concepción, 
2:27-46. 

La presencia de Anas leucophrys (Aves, Anseriformes) en sedimentos 
de Edad Ensenadense (Pleistoceno medio) de la provincia de Buenos 
Aires. Ameghiniana, 6(4):309-313. 

Las Unidades estratigráficas del Jurásico de la Argentina portadoras 
de vertebrados. Correlaciones y Edades. Actas, IV Jornadas Geológicas 
Argentinas, 1:469-483 (R. Pascual, O.E Odreman Rivas y E.P. Tonni). 


1970 

Zonotrichia robusta n. sp. (Aves, Passeriformes, Emberizidae) del 
Pleistoceno medio de la provincia de Buenos Aires. Ameghiniana, 
7(2):161-165. 

Foetopterus ambiguus Moreno et Mercerat, 
Falconiformes): su asignación a Chloephaga 
Anseriformes). Ameghiniana, 7(3):279-280. 


1871 
picta 


(Aves, 
(Aves, 


1971 

Algunas observaciones estratigráficas en la laguna Blanca Grande 
(Pdo. de Olavarría, prov. de Buenos Aires). Etnía, 14:1-4 (F. Fidalgo, 
E.P. Tonmni y ]. Zetti). 


1972 

Algunos rasgos de la geología superficial en las cabeceras del arroyo 
del Azul (Prov. de Buenos Aires). Etnía 15:28-34 (). Zetti, E.P. Tonni 
y F. Fidalgo). 

Cyanoliseus ensenadensis (Cattoi) nov. comb. (Aves, Psittaciformes) 
del Pleistoceno medio de la Provincia de Buenos Aires. Ameghiniana 
9(2):145-148. 
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Pel 
Un cuerpo crecionario de origen animal que semeja un huevo fósil. 


Revista de la Asociación Geológica Argentina 27(4):391-398 (M.E. 
Teruggi, J.J. Bianchini y E.P. Tonni). 


1974 
Un nuevo cariámido (Aves, Gruiformes) del Plioceno superior de la 
provincia de Buenos Aires. Ameghiniana, 11(4):366-372. 


1976 

Paleoetnozoología del área de la Quebrada del Toro, prov. de Salta. 
Relaciones de la Sociedad Argentina de Antropología, 10:131-140 
(E.P. Tonni y J.H. Laza). 

Paleoetnozoología de un sitio de las Islas de Las Lechiguanas. V 
Congreso Nacional de Arqueología delo Uruguay, 11 pp. (A.L. Cione 
y E.P. Tonni). 


1977 

Nota preliminar sobre tiburones y pinguinos del Terciario inferior de 
la isla Vicecomodoro Marambio, Antártida. Contribuciones del 
Instituto Antártico Argentino, 213:1-24 (A.L. Cione, R.A. del Valle, 
CA. Rinaldi y E.P. Tonni). 

Notas sobre tinámidos fósiles argentinos. |: el género Tinamisornis 
Rovereto, 1914. Ameghiniana, 14 (1-4):224-232. 

Un furnárido (Aves, Passeriformes) del Pleistoceno medio de la 
provincia de Buenos Aires. Publicación del Museo Municipal de 
Ciencias Naturales de Mar del Plata, 2(6):141-147. 

Modelo de la relación cultura aborigen-ambiente en un área de 
Laguna Iberá, Provincia de Corrientes, Argentina. El Dorado, 
Newsletter Bulletin South American Anthropology, 2(2):68-77 (A. 
Rizzo, E.P. Tomni y R.L. Vicari). 

Recursos alimentarios y económicos en la región de la Quebrada del 
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ESTAS LÍNEAS no constituyen una biografía, ni nada que se le 
parezca. Simplemente, narro aspectos de mi relación per- 
sonal con Eduardo Pedro Tonni. En este pequeño opúsculo 
hay sólo algunas citas bibliográficas de algunos trabajos que 
me pareció relevante referir. 

Interesado en los fósiles desde pequeño, en 1972 in- 
gresé a la Facultad de Ciencias Naturales y Museo, en La 
Plata, que en esa época funcionaba casi enteramente en el 
Museo. Con el primer año terminado decidí estudiar direc- 
tamente Paleontología en lugar de Geología y dedicarme 
luego a los fósiles. 

Me había acercado a la paleontología buscando restos 
de mamiferos fósiles en la costa atlántica, en las barrancas 
que se extienden desde Barranca de los Lobos hasta Miramar. 
Sin saberlo, la estratigrafía de las exposiciones costeras bo- 
naerenses y sus vertebrados fósiles era un tema de interés 
que iba a compartir con el Dr. Tonni. Entre los fósiles que 
había en esa área encontré unos restos que me parecieron 
de un roedor Caviidae nuevo y los llevé al Departamento de 
Paleontología a cargo, en aquel entonces, del Dr. Rosendo 
Pascual, con el fin de que alguno de los especialistas los 
viera. La casualidad hizo que al entrar a dicho departamento 
diera con un grupo de paleontólogos que se encontraban en 
el pasillo, entre los que estaban el Dr. Tonni acompañado 
por Jorge R. Zetti y Oscar E. Odreman Rivas, ante quienes 
me presenté y, al decirme ellos sus nombres, los identifi- 
qué inmediatamente con los apellidos presentes en varios 
artículos publicados en Ameghiniana y, sobre todo, en la 
"Paleontografía Bonaerense”, de lectura ineludible para 
cualquiera que se interesara en los vertebrados del Cenozoico 


superior. Ellos me indicaron que fuera a ver al Dr. Pedro 
Bondesio quien, luego de ver el material, lo consideró una 
variación morfológica en un Caviidae frecuente en las capas 
del Pleistoceno bonaerense. Ese fue mi primer encuentro 
con el Dr. Tonni, a quien veía muchas veces tomando el 
tren Roca. El Dr. Tonni era uno de los primeros egresados 
de la Carrera de Paleontología de la Facultad de Ciencias 
Naturales y Museo de La Plata, habiéndose graduado en 1969 
y doctorado en Ciencias Naturales en 1973. Su tesis docto- 
ral se intituló “Las aves de Edad Ensenadense (Pleistoceno 
medio) de la provincia de Buenos Aires”. Si bien el Dr. Tonni 
tenía un interés primario en las aves, también le seducían 
los mamíferos fósiles y la estratigrafía de la región pampe- 
ana, más específicamente de la costa atlántica. Esto último 
(lo supe posteriormente) por sus visitas a Miramar y su 
amistad con los Parodi (Tonni, 2021), la notable “dinastía” 
de preparadores. La cursada de la carrera de Paleontología 
prosiguió con los avatares políticos de los 70, que afectaron 
profundamente a instituciones y personas. Así, el Dr. Zetti 
lamentablemente tomó una resolución que truncó su vida y 
Carrera, en la que había desarrollado una serie de ideas no- 
vedosas, para el momento. Por su lado, Odreman Rivas se 
debió exiliar a su tierra natal, Venezuela para no retornar. En 
cuanto al Dr. Tonni, también sufrió los vaivenes y complica- 
ciones de ese momento. Luego de la intervención a las uni- 
versidades en la época de Isabel Perón vi poco al Dr. Tonni, 
estando más ocupado en terminar la carrera y con una serie 
de obligaciones en la ciudad de Buenos Aires. Hacia fines de 
la carrera, aproximadamente por 1978, tuve otra vez la 
oportunidad de verlo más asiduamente ya que era uno de 
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los profesores de la materia Evolución. Allí, además de es- 


cuchar su clase teórica, me llamaba la atención que fumaba 
en pipa y el ritual para su encendido, así como su inconfun- 
dible voz gruesa, todo esto le daba un aspecto solemne. Sin 
embargo, su exposición sobre la evolución, la paleontología 
y la importancia de los fósiles resultaban a la vez de intere- 
sante muy amena. El Dr. Tonni ya era Investigador de la 
Comisión de Investigaciones Científicas de la Provincia de 
Buenos Aires (CIC), organismo muy prestigioso en cuanto 
a sus investigadores y publicaciones. Por esa época el Dr. 
Tonni, junto con su colega y amigo el Dr. Alberto Cione, ha- 
bían viajado a la Antártida efectuando colecciones de fósiles 
en inmediaciones de la Base Marambio (Isla Marambio- 
Seymour). En 1979, al obtener una beca del CONICET, in- 
gresé como personal de planta del Departamento de 
Paleontología Vertebrados, luego fui aceptado como inves- 
tigador en 1983. Desde entonces mantuve una relación 
ininterrumpida con el Dr. Tonni, tanto a nivel científico, do- 
cente y si se me permite agregar, de mutua amistad. 

El departamento de Paleontología Vertebrados, durante 
los 80, tenía un plantel muy reducido, comparado con el de 
la actualidad. Además del jefe departamental, el ya men- 
cionado Dr. Pascual, estaban el geólogo Pedro Bondesio, las 
Dras. Zulma Brandoni de Gasparini y Guiomar Vucetich, los 
Dres. Gustavo Scillato Yané (cariñosamente apodado 
“Ameghinito”), Alberto Cione y, por supuesto, Eduardo 
Tonni. Además, había un cuerpo técnico relativamente nu- 
meroso con varias personalidades como Omar Molina y José 
Herminio “Pepe” Laza, eximio técnico y amigo del Dr. Tonni. 
Todos trabajaban concentrados en el subsuelo del Museo, 
donde varios depósitos habían sido transformados en la- 
boratorios. Inclusive el despacho del jefe de departamento 
estaba en el subsuelo. En la planta baja, funcionaba una 
oficina de paleontología vertebrados (y que había sido la 
jefatura original del departamento de Paleontología), donde 
en ese momento estaba la Dra. Andreína Bocchino de 
Ringuelet (esposa del Dr. Raúl Ringuelet). A partir de esa 
época y, especialmente, en las idas y venidas a La Plata en 
el tren Roca, comencé a compartir charlas sumamente 
interesantes y divertidas con Scillato Yané y Tonni, entre 
otros, además de colegas recibidos o en proceso de lograrlo, 
como el Dr. Marcelo Saúl de La Fuente. El tren Roca de esa 


época era un ámbito muy notable, donde además de una 
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cantidad muy grande de estudiantes y profesores, se en- 
contraban los asiduos visitantes al Hipódromo de La Plata, 
los consabidos “burreros”, sumado a una variedad notable 
de vendedores ambulantes. A diferencia de lo que ocurre en 
la actualidad, donde la atención de los pasajeros está fija en 
una pequeña pantalla del teléfono celular, en esa época la 
mayoría leía, ya fuera un diario, un comic (por ejemplo, 
“Nippur de Lagash” y sus aventuras en Caldea) o libros, una 
gran variedad de libros. Así, entre partidas de truco que se 
organizaban aprovechando los amplios sillones del vagón 
y donde veía jugar consumadamente al Dr. Anibal Figini, 
disfrutaba de lecturas y charlas con varios de los colegas 
mencionados. No puedo olvidarme, de que más de una vez 
al quedarse detenido el tren en una estación o entre estas, 
se sentía la voz estentórea del Dr. Tonni inquiriendo que 
ocurría. 

En el Museo, compartía en el subsuelo el laboratorio con 
la Dra. Vucetich, y visitaba asiduamente el laboratorio del 
Dr. Tonni, para charlar de diversos temas como la estrati- 
grafía del Cenozoico superior de la región pampeana, pero 
también otros tantos incluyendo política, etc. Allí, además 
de encontrarme con Cione, Laza, entre otros, conocí geó- 
logos como Jorge San Cristóbal y Francisco Fidalgo (cua- 
ternarista, geomorfólogo y “terror” de quienes cursamos 
Geomorfología y Geología del Cuaternario). Con el Dr. Tonni 
comenzamos a mantener charlas más extensas sobre el 
Cuaternario con motivo de su estudio de unos roedores do- 
licotinos, que habíamos exhumado años atrás con los 
Dres. R. Pascual y Alberto Rex González en depósitos del 
Pleistoceno ubicados entre Centinela del Mar y Mar del Sur, 
afianzándose nuestras pláticas sobre los mamíferos fósiles 
y la problemática de la estratigrafía pampeana. Algunos 
cricétidos fósiles hallados en dicho yacimiento fueron estu- 
diados por el mastozoólogo y coleccionista Elio Massoia, 
un pintoresco personaje que frecuentaba más de una vez el 
laboratorio del Dr. E. Tonni. Una cosa que recuerdo es que 
éramos pocos y la colección de fósiles estaba abierta. Si bien 
había dos armarios cerrados de metal y cristal, donde se 
guardaban la casi totalidad de los materiales tipos, la gran 
mayoría de los restos se hallaba distribuida de acuerdo a las 
edades-mamífero. Recuerdo también la notable tarea, diría 
titánica, realizada por el Dr. Marcelo Reguero en la recata- 


logación de cientos y miles de frascos, todo hecho con una 


máquina de escribir común. La posibilidad de consultar los 
fósiles en forma directa hacía que, ante cualquier duda, se 
pudiera recurrir al material de comparación y discutir sobre 
el mismo. También están en mi memoria las charlas al res- 
pecto de los colegas, especialmente los “seniors”, en los que 
uno apreciaba su experiencia. Por ejemplo, el Dr. Tonni decía 
"tráete tal pieza que la comparamos”. Obviamente, el creci- 
miento del departamento y el aumento de los investiga- 
dores llevaron a la necesidad de un nuevo ordenamiento y 
protocolo de consulta, pero uno no deja de recordar con 
nostalgia esa época. Otro aspecto especialmente notable 
es que el Dr. Tonni comenzó a dirigir a un grupo de arqueó- 
logos egresados del Museo interesados en zooarqueolo- 
gía, el hombre fósil y algunos yacimientos explotados por 
Ameghino, con quienes compartía su oficina, un hecho muy 
generoso teniendo en cuenta que no era un espacio muy 
amplio. Su presencia (las del Dr. Gustavo Politis, la Dra. 
Mónica Salemme, etc.) y las charlas mantenidas, significa- 
ron tener una visión distinta para problemáticas comunes 
como el fin del Pleistoceno y la extinción de la megafauna. 
Más aún, el Dr. Tonni recibía arqueólogos de Buenos Aires 
(UBA) que cursaban o venían a discutir temas, como Luis 
Borrero, María José Figuerero Torres, etc. achicando una 
brecha que en algún momento se había creado entre Buenos 
Aires y La Plata. El laboratorio del Dr. Tonni era un ámbito 
muy rico de discusión con temas muy variados: megafauna, 
coexistencia con el hombre, la evidencia de Ameghino y la 
discusión sobre la estratigrafía pampeana, el Gran Inter- 
cambio Faunístico y el problema de las "edades- mamífero” 
y, por supuesto, todos los temas cotidianos de la actualidad. 
Además de entretenidas, uno siempre salía con argumen- 
taciones que había escuchado de Eduardo Tomni y sus cole- 
gas que le obligaban a pensar o a revisar ideas previas. Creo 
que de esa época de "efervescencia" arqueológica el labo- 
ratorio del Dr. Tonni se enriqueció con un "adorno-mascota” 
consistente en el esqueleto de un saurópodo de madera 
balsa con el esqueleto de un humano montado a horcajadas. 

Al retirarse la Dra. Bocchino de Ringuelet, “subí” del 
subsuelo al laboratorio y antigua jefatura, en la vieja sala de 
mineralogía “Walter Schiller” (actual sala del Diplodocus), 
pasando a ocupar dicho ámbito con el Dr. Cione. Allí, a lo largo 
de muchos años compartimos charlas, música y por su- 


puesto siendo Cione gran amigo de Tonni, muchas veces iba 
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a Charlar con ellos en el subsuelo, café o mate de por medio. 
En esa época la incorporación del Dr. Juan Carlos Quiroga, 
médico y pionero de la paleoneurología en América, trajo 
una visión más que novedosa en el departamento. El Dr. 
Quiroga, amigo de Tonni, Laza y Cione entre otros, además 
de la paleoneurología incursionaba también en temas de 
biocronología y de estratigrafía. Otra personalidad notable 
que solía frecuentar ese laboratorio era Elio Massoia un 
singular mastozoólogo que también desarrollaba investiga- 
ciones sobre los mamíferos del Cuaternario pampeano y 
cuyas Opiniones eran además de interesantes, provocativas. 
Acá debo hacer un aparte con la visita del Dr. George G. 
Simpson, probablemente la personalidad más influyente en 
el estudio de la evolución de los mamiferos de América del 
Sur durante gran parte del Siglo XX. El Dr. Simpson había 
venido varias veces a la Argentina y al Museo de La Plata y 
una de sus últimas visitas fue en 1980, junto con su esposa 
Anne Roe. Además de ser agasajado por las autoridades del 
Museo, el Dr. Simpson visitó el Departamento Paleontología 
Vertebrados, interesándose por las novedades que estaban 
apareciendo. La mayoría de los investigadores, entre ellos 
el Dr. Tonni y quien suscribe, pudieron disfrutar de tan no- 
table visita (Fig. 1.1). En una velada organizada por la Dra. 
Brandoni de Gasparini pudimos seguir gozando de su charla, 
su mirada aguda y vivaz y su genuino interés sobre la pa- 
leontología de vertebrados de Argentina. El Dr. Tonni había 
tenido una relación previa con el Dr. Simpson ya que ambos 
compartían dedicación por los pinguinos fósiles. 

A inicios de los 80 yo había ingresado como Auxiliar 
Docente en la asignatura Paleozoología de la Facultad. En 
1986 concursé el cargo de jefe de Trabajos Prácticos en la 
Cátedra de Paleontología Il para las Carreras de Geología y 
Geoquímica, cuyo Profesor Titular era el Dr. Tonni. A partir 
de entonces, nuestra relación fue todavía más frecuente y 
más de una vez llegaba antes de que finalizara el teórico del 
Dr. Tomni, a fin de charlar con él durante el intervalo antes de 
comenzar los trabajos prácticos. Antes de radicarme por un 
tiempo en la Plata y dejar de viajar en el tren Roca, recuerdo 
muy interesantes reflexiones del Dr. Tonni sobre el cam- 
biante paisaje de la pampa que, en un estado relictual, se 
presentaba en ese entonces entre las estaciones del ferro- 
carril Pereyra y Villa Elisa. Recuerdo que destacaba la rela- 


ción de, por ejemplo, los tunales, con aspectos edáficos y, 
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además, que también muchas veces esos relictos vegeta- 


les indicaban cambios climáticos de fines del Holoceno o, in- 
cluso, de tiempos históricos, y como la observación de la 
iconografía de los libros de viajeros del siglo XIX y de viejos 
mapas de la provincia de Buenos Aires podían decir mucho 
al respecto. Allí, comencé a valorar el interés y conocimiento 
que él tenía no sólo del Pleistoceno sino también de los tiem- 
pos históricos y sus acontecimientos (biológicos y políticos). 

También en esa época acontecieron charlas y discusio- 
nes muy interesantes en un debate que se estaba gene- 
rando sobre las Edades-mamífero. Los Dres. Tonni y Cione 
estaban revisando el problema del Gran Intercambio Biótico 
Americano y el "Uquiense”. Como resultado generaron un 
trabajo muy valioso (Cione y Tonni, 1995) en el que, además 
de realizar una contribución clave sobre la bioestratigrafía 
pampeana del Cenozoico superior, criticaron y alertaron 
sobre el uso de tales "edades", a veces caracterizadas por 
listas de mamíferos provenientes de diferentes faunas lo- 
cales y que muy probablemente no eran isócronas. Ellos 
plantearon que había que usar las faunas locales como tales 
y evitar su extensión a otras localidades o yacimientos, así 
como la correcta ubicación estratigráfica de los fósiles que 
se usaban para las correlaciones. La consecuencia de todo 
esto fue que si bien en algunos casos se siguieron usando 
las edades-mamifero como unidades informales, comenzó 
una mayor preocupación por una bioestratigrafía más rigu- 
rosa, la ubicación de los hallazgos en perfiles estratigráfi- 
cos con precisión y, cuando fuera posible, su vinculación a 
niveles datables isotópicamente. El Dr. Tonni fue sin duda 
una de las personas que ayudó a que se produjera este 
cambio conceptual que hoy resulta rutinario. Otro aspecto a 
destacar es que junto con el Dr. Cione, desarrollaron una 
gran tarea en la instrumentación de la materia de zooar- 
queología, que antes era una disciplina muy poco trabajada 
en la Facultad y en el Museo, mediante contactos con in- 
vestigadores de Buenos Aires. En relación con esto, vienen 
a mi memoria interesantes charlas y reflexiones del Dr. 
Tonni, sobre la vaca "ñata”, ciertos tipos de restos de ani- 
males presentes en sitios históricos y el cuidado que había 
que tener respecto de las marcas que aparecían en los hue- 
sos y su posterior interpretación. 

Preocupado también por la divulgación de ciencia tuve 


la suerte de participar, junto con E. Tonni, en distintos tra- 


bajos sobre la historia de la paleontología o de determina- 
dos hallazgos controversiales como el hombre fósil de 
Miramar. En relación a la divulgación de la paleontología un 
visitante frecuente en el laboratorio del Dr. Tonni era el Dr. 
e Ingeniero Ricardo C. Pasquali, quien junto con Tonni y 
Laza realizaron varias publicaciones sobre los mamíferos 
fósiles y la historia de la Paleontología de Vertebrados en la 
Argentina. Pasquali era una persona agradable, había hecho 
periodismo científico y era una de las tantas y cuantas per- 
sonalidades destacadas que se podían encontrar yendo al 
despacho del Dr. Tonni. 

Muchos años después, al jubilarse el Dr. Pascual, el Dr. 
Tonni se hizo cargo hasta el año 2021, de la jefatura del 
Departamento de Paleontología Vertebrados. Desde esa 
posición, continuó como profesor e investigando sobre dis- 
tintos temas. Antes de señalar otro aspecto, quiero desta- 
car que el Dr. Tonni hizo honor al cargo de profesor. Siempre 
cumplió con sus clases, las amenizaba todo lo que podía y 
trataba de generar el mayor interés de los alumnos en la 
materia. Para él la docencia no era cosa trivial, de ninguna 
manera. Eso es lo que yo personalmente pude observar y 
constatar durante muchos años como Jefe de Trabajos 
Prácticos en Paleontología Il, donde Eduardo Tonni era ti- 
tular y donde trataba que los futuros geólogos entendieran 
que lo que veían no eran simplemente nombres raros. En 
esos enfáticos diálogos con los alumnos no faltaron situa- 
ciones graciosas. Una vez, al mostrar Eduardo Tonni una 
imagen de un excremento fósil de Mylodon (hallazgo ex- 
cepcional que hizo famosa a la Cueva Eberhard, en Chile), en 
la parte de tipos de fosilización y preguntar qué les parecía, 
un alumno, tal vez distraído en otra cosa, miró y dijo “un fo- 
raminífero” lo cual generó un momento de hilaridad del que 
participaron todos. 

Fruto de una serie de trabajos que los investigadores del 
Museo de La Plata, Dra. Adriana Menegaz y José Luis Prado 
habían desarrollado con la Dra. María T. Alberdi del Depar- 
tamento de Paleobiología del Museo Nacional de Ciencias 
Naturales de Madrid, y luego también con el Dr. Tonni, se 
realizó un convenio entre el Consejo Superior de Investiga- 
ciones Científicas (CSIC) y Museo Nacional de Ciencias 
Naturales de España, la Comisión de Investigación Científica 
de la provincia de Buenos Aires (CIC) y Museo de La Plata, 


Argentina y el Dipartimento di Scienze della Terra de la 


Universitá di Pisa, Italia. De este convenio surgió el proyecto 
“Continental records of climate and biological evolution of the 
last 5 Ma by correlation between northern hemisphere (S-W 
Europe) and southern hemisphere (Argentina”", financiado por la 
Comunidad Económica Europea. Este trabajo se desarrolló 
entre 1991 a 1993, siendo los líderes de los grupos de cada 
país la Dra. Alberdi (España), el Dr. Tonni (Argentina) y el Dr. 
Gabriello. Leone (Italia). El Dr. Tonni generosamente nos in- 
vitó a los integrantes del Departamento de Paleontología 
Vertebrados del Museo de La Plata a colaborar en las tareas. 
Este proyecto contempló diversas actividades desde la re- 
colección de fósiles con adecuada procedencia estratigrá- 
fica, obtención de dataciones isotópicas y varias revisiones 
sistemáticas de algunos de los grupos de vertebrados co- 
leccionados. Todo esto se quedó reflejado en una mono- 
grafía colectiva en la cual a través de varios capítulos se 
resumieron los principales resultados que se habían obte- 
nido sobre la cronología y bioestratigrafía, la sistemática 
y una síntesis comparada entre la región pampeana y el 
Mediterráneo occidental durante el Plio-Pleistoceno (Alberdi 
et al, 1995). Así, el informalmente denominado “Libro Negro”, 
en alusión al color de fondo de su cubierta, se convirtió en 
un trabajo de referencia, en el cual el Dr. Tonni tuvo la im- 
portante tarea de coordinar la parte sistemática ejecutada 
por personal del Departamento Paleontología Vertebrados. 
Si he destacado en particular esta publicación y no otras 
también muy importantes que realizó el Dr. Tonni (que se- 
guramente estarán mencionadas en algunas de las contri- 
buciones de este volumen), es porque en relación con este 
proyecto y con motivo de un congreso que se realizaba 
en Lisboa sobre correlaciones biocronológicas en el Plio- 
Pleistoceno, el Dr. Tonni me invitó a realizar un viaje a Por- 
tugal. Yo, además de asistir al congreso, aprovecharía el 
viaje para pasar unos días en Madrid, donde estábamos pla- 
neando con Esperanza Cerdeño la revisión sistemática de 
los ejemplares del notoungulado Paedotherium colectados 
durante el proyecto. Y asíen 1992, a 500 años de Colón y al 
revés de las carabelas, partimos hacia España. El viaje fue 
sumamente divertido con los comentarios del Dr. Tonni 
sobre la película que nos pasaron, y muchos otros más 
hasta que nos dormimos. Al llegar a Madrid fuimos al Museo 
Nacional y allínos esperaba unos vehículos con los que íba- 


mos a viajar hasta Lisboa. En el transporte en que me tocó 
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viajar conocimos a Remmert Daams un paleontólogo ho- 
landés radicado en España, especialista en mamíferos fó- 
siles, con énfasis en roedores. Era una persona muy jovial 
y entretenida, que lamentablemente falleció joven. Pero vol- 
vamos al punto. El viaje hasta Lisboa fue muy entretenido, 
al igual que en el congreso y, en especial, la parte gastronó- 
mica. Allí, a instancias del Dr. Tonni probé por primera vez 
las natillas y creo que casi acabé con lo previsto para el resto 
de los comensales. Al finalizar el congreso, visitamos varios 
lugares muy interesantes de la ciudad (Fig. 1.2). Tonni me 
hizo una serie de comentarios que me mostraron su pro- 
fundo conocimiento sobre aspectos de los azulejos que 
cubren los frentes de las casas portuguesas. En el regreso 
a España, Daams nos sugirió que volviéramos con él. Lo 
acompañamos a Coimbra, la tradicional ciudad universitaria 
también famosa por sus cerámicas. Daams era un coleccio- 
nista de cerámica y porcelana, muy entendido en la materia 
y tenía en su casa una serie de piezas antiguas. Ambos me 
contagiaron la curiosidad. En Coimbra, visitamos los nego- 
cios de porcelana y nos hicimos con varios objetos de dicho 
material. Luego nos detuvimos en la ciudad de origen ro- 
mano de Evora, donde Remmert no estaba particular- 
mente interesado en los restos romanos (como europeo y 
habiendo trabajado en el Mediterráneo estaba acostum- 
brado a verlos), mientras que el Dr. Tonni y yo estábamos 
más que fascinados. Esa fascinación se potenció al visitar 
Mérida donde además de la ciudadela medieval hay una ro- 
mana bastante bien conservada con su puente y teatro (Fig. 
1.3). Allí nos dimos el gusto de pasear a nuestras anchas por 
las ruinas absolutamente embelesados mientras Daams, 
contemplaba sin entender demasiado nuestra "pasión ro- 
mana”. Ya en Madrid, disfruté de varios recorridos que ma- 
tizábamos con un buen comer y los comentarios históricos 
y otros, divertidos producto de las agudas observaciones del 
Dr. Tonni. Uno de aquellos días, mientras estábamos en el 
museo y nos disponíamos a ir a almorzar tuvimos una visita 
inesperada: nada menos que el Dr. José F. Bonaparte, con 
su clásico piloto y portafolio. Bonaparte, estaba estudiando 
con el Dr. Jorge Morales unos restos novedosos de mamife- 
ros que había coleccionado en el Paleoceno de Punta Peligro 
(Chubut). Así que salimos juntos y tuvimos un buen al- 
muerzo con muchos frutos de mar e interesante charla es- 


cuchando al Dr. Bonaparte mientras daba cuenta de una 
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serie de cangrejos. Un encuentro inesperado y notable en 
Madrid y encima ¡con un José Bonaparte! Otro día fuimos a 
la feria de antiguedades del Rastro donde se vendía de todo, 
desde balas de mosquete, dudosas estatuillas antiguas y 
muchas monedas romanas de la época tardía representati- 
vas de la depreciación monetaria y acuñación en bronce que 
abundaban en demasía en los yacimientos. Estuvimos 
deambulando y viendo algún que otro objeto interesante. 
En ese recorrido el Dr. Tonni mostró ser un buen conocedor 
de muchas piezas y me brindó una serie de consejos muy 
útiles e interesantes sobre supuestas “antigúedades”. Él 
regresó a Argentina unos días antes que yo lo hiciera. Ade- 


más de reunirme con la Dra. Cerdeño, aproveché el convite 


que me hicieron para visitar varios sitios, entre ellos en 
acueducto de Segovia a fin de seguir con la romanización, 
luego Barcelona. 

Toda esta introducción me lleva a escribir sobre un as- 
pecto poco conocido de la vida de Eduardo Tonni, su pasión 
como coleccionista y su conocimiento en el mundo de las 
antiguedades. En los 80, hablando con él sobre historia, le 
dije que estaba muy interesado en las monedas antiguas y, 
sobre todo, las argentinas del segmento entre1813 y 1854, 
la época de las acuñaciones provinciales, ya que reflejaban 
las vicisitudes políticas durante las guerras civiles. Él cono- 
cía bastante del tema y tuvimos charlas muy interesantes 


sobre la amonedación de la época, especialmente la riojana 
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Figura 1. 1, George Gaylord Simpson en su visita a La Plata en 1981, junto con Eduardo P. Tonni y Mariano Bond. 2, Lisboa 1992, Eduardo P. 
Tonni, María T. Alberdi y Esperanza Cerdeño. 3, España 1992, el teatro romano de Mérida. 
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y la cordobesa que generalmente acuñaban monedas de 
plata. En estas conversaciones discurríamos, como en el 
caso de las riojanas, aparecían representados el Famatina 
y Juan M. de Rosas, en las cordobesas, el azul desaparecía 
del escudo nacional o el gorro frigio era reemplazado por el 
gorro mazorquero, los famosos cuartillos, moneda chiquita 
de plata, de origen colonial, pero continuada con otro for- 
mato en Córdoba. Siempre tenía un comentario agudo o 
bien me mostraba que tenía un buen conocimiento sobre el 
tema. Además de estar interesado en las antigúedades 
en general, monedas, vidrios firmados, como he indicado 
previamente en el recuerdo de nuestro viaje a España y 
Portugal, la porcelana y la cerámica eran su pasión. Estos 
elementos que a través de distinto tipo de vajilla común o de 
lujo, aparecían en excavaciones, o bien se hallaban a la venta 
en negocios, especialmente la feria de antigúedades de 
San Telmo, de la cual era un asiduo visitante. Conocer los 
tipos de loza y porcelana y sus marcas podía formar parte de 
su interés general por la historia argentina, ya que su tipo- 
logía había caracterizado momentos del devenir de la so- 
ciedad porteño-bonaerense. Sin embargo, su interés por 
coleccionar estas piezas no se limitaba a eso, sino que tam- 
bién tenía una fuerte raigambre estética por la belleza de 
las mismas. En ese aspecto, me confesó que fue su esposa 


Gladys quien lo introdujo en esa veta del coleccionismo. 


EDUARDOP.TONNI 


VAJILLAS de LOZA 
y PORCELANA 


Body, taza e eun porcelana decorada a mano manulciurada por 
"win JD. Bey, Burle, 1875:902. 2. 


Presencia en Buenos Aires 
a fines del Siglo XIX y comienzos del XX 
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Ambos eran muy buenos conocedores del tema e incluso 
también de arte oriental. Además de las piezas en sí se in- 
teresó mucho por los bazares de Buenos Aires donde se 
vendían estos objetos. Estas tiendas tenían una íntima re- 
lación con el desarrollo de la ciudad, especialmente entre 
1880 y 1930. En las charlas sostenidas sobre alguno de 
esos temas, recordábamos algunos bazares y tiendas icó- 
nicas como Harrods, Gath y Chaves o los Dos Mundos, mu- 
chos de los cuales todavía tienen sus edificaciones en pie. 
Como resultado de este interés publicó en el 2006, "Vajillas 
de loza y porcelana. Presencia en Buenos Aires a fines del 
siglo XIX y comienzos del XX” (Tonni, 2006; Fig. 2.1), con pie- 
zas destacadas, sus marcas e información sobre los baza- 
res. En 2014, produjo una nueva edición de esta obra 
dedicada a su hijo Martín, que además de incluir mucha más 
información, ilustró a color una serie de piezas bellísimas de 
loza y porcelana y también dedicó una sección sobre vajilla 
de China y Japón, tema que apasionaba a su hijo (Tonni, 
2014; Fig. 2.2). La erudición de Eduardo Tonni sobre estos 
temas era algo que me asombraba, dada la multiplicidad de 
aspectos que manejaba con profunda sapiencia. Muchas 
veces le consulté también sobre tazas de porcelana, que 
siempre me habían gustado y de estas charlas obtuve el in- 
centivo para volver a coleccionar, recibiendo siempre un 


consejo atinado de su parte. 


TONNI, M. BC E. V, 
"IL, R. BASTIDA £ H. LOP' 


SEMBLANZAS Y ALOGÍAS 


BORG 


PROBIOTA 2017 


Figura 2. 1, Portada del libro Vajillas de loza y porcelana, 1a. ed., 2006. 2, Portada del libro Vajillas de loza y porcelana, 2a. ed., 2014. 3, Portada 


de Semblanzas y Analogías Borgeanas, 2017. 
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Agradezco el hecho de conocer y tratar al Dr. Tonni, pri- 


mero como alumno y luego como profesional, las charlas tan 
variadas que hemos sostenido, enriquecedoras, amenas y 
divertidas, fueran del tema que fuese. Por su multiplicidad 
de intereses y conocimiento, podría haber sido un hombre 
del Renacimiento, una época que a él le interesaba espe- 
cialmente. Eduardo Pedro Tonni además, es representante 
de generaciones de argentinos, que creían en el estudio, el 
esfuerzo y el mérito. Es un gran profesional, padre de fami- 
lia que ha debido enfrentar vicisitudes muy duras, realmente 
una personalidad notable, y resulta un placer verlo apare- 
cer en las jornadas o congresos donde siempre va a tener 
algo interesante para acotar o escuchar sus conferencias 
históricas. Me siento muy honrado de poder considerarme 
su amigo ya que como me recordó en una dedicatoria com- 
partimos muchas ideas comunes junto con la amistad. 
“Last but not least" y sirve de ligazón con las apostillas 
que continúan escritas por Hugo L. López. El Dr. Tonni 
también es un hombre muy interesado en la literatura. 
Charlando varias veces con López, quien fuera Jefe del 


Departamento de Zoología Vertebrados del Museo, descu- 
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brimos que teníamos un gran respeto y admiración por Jorge 
Luis Borges. Tanto es así que, con motivo de los 30 años de 
la muerte del escritor, decidimos hacer una publicación 
on-line sobre Borges, en particular sobre su Zoología fan- 
tástica. Luego editamos un pequeño libro (Fig. 2.3), algo 
que nos dio mucha satisfacción a todos, especialmente a 


Eduardo Tonni, a Hugo López y a quien esto escribe. 
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Los EDITORES de este volumen me han honrado invitándome 
a ser parte de este merecido reconocimiento al Dr. Eduardo 
P. Tonni, brillante investigador y mejor persona. 

Esto me produjo diferentes sensaciones, entre ellas la 
de sentir orgullo de compartir con destacadas figuras de las 
Ciencias Naturales de nuestro país, este fragmento de la 
historia de la Paleontología de la Argentina. Pero, por otro 
lado, una gran responsabilidad, tratar de acercarme a 
describir algunos aspectos de la figura de Eduardo, la que 
excede ciertos límites difíciles de describir, sobre todo pen- 
sando que yo no formé parte del mundo de esta especiali- 
dad. 

Para ser sincero, esto último tiene cierta relatividad, ya 
que en los últimos treinta años solo separaron unos metros 
lo que fue mi despacho y el espacio principal de la División 
Paleontología de Vertebrados. Para mí era habitual visitar a 
amigos y colegas en este ámbito, los que me hacían sentir 
parte del mismo. 

Como se suele decir vulgarmente "vayamos al grano” y 
relataré como conocí y me relacioné con Eduardo. Si ustedes 
piensan que fue en el museo, como sería lógico, están equi- 
vocados. En realidad, fue en un trayecto ferroviario, debido 
a que fui usuario, durante la mitad de la década del 60 y 
principios de la del 70, de la denominada "chanchita”, que 
cubría el itinerario entre La Plata-Temperley-La Plata. 

Este recorrido era compartido por una "estudiantina” 
denominada "Vía Temperley”, de la cuál surgían momentos 
pintorescos, anécdotas, relaciones personales y otras 
“yerbas”. 

Lo concreto es que, ocasionalmente, dentro de este 
conglomerado, dio comienzo mi relación con el entonces 


alumno de la Facultad de Ciencias Naturales, Eduardo P. 


Tonni. Este personaje era más bien hosco, entre otras cosas, 
dueño de comentarios inteligentes y cargados de ironía, los 
que llamaron mi atención. 

Años después, en la última década del siglo pasado, te- 
niendo en común que formábamos parte del plantel de in- 
vestigadores de la Comisión de Investigaciones Científicas 
de la Provincia de Buenos Aires, generamos, con el aval de 
la presidencia de este organismo, la serie "Situación Am- 
biental de la Provincia de Buenos Aires", la que aportó do- 
cumentos de base al ámbito provincial. 

Creo que, a partir de esta etapa, excepto por un detalle 
de simpatía futbolística, se profundizó nuestra relación y 
se iniciaron valiosos intercambios que iban más allá de 
nuestras especialidades, los que a nivel personal me enri- 
quecieron intelectualmente. 

En estos últimos años, además, colaboramos con la 
Fundación Museo de La Plata “Francisco P. Moreno", ges- 
tando, con el aval de su Comité Ejecutivo, la creación del 
“Premio Lahille”, el que fue acompañado por reconocimien- 
tos a diferentes estamentos de la sociedad. 

No puedo dejar de mencionar un hecho grato y enrique- 
cedor que compartimos con otros colegas, el homenaje que 
realizamos a Jorge L. Borges, con motivo de la conmemora- 
ción de los 30 años de su fallecimiento. Este documento, 
presentado en el auditorio del Museo de La Plata (Fig. 3.1) 
fue editado bajo el título “Remembranzas y Analogías 
Borgeanas” y se encuentra en su versión electrónica en el 
repositorio de la Universidad Nacional de La Plata (SEDICI). 

En este breve relato no haré referencia a los logros 
científicos y académicos de Eduardo, ya que, como es de 
imaginar, será mencionado en profundidad por los colegas 


que participan en esta obra. 
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Sin embargo, no voy a dejar de lado los diferentes in- 
tereses e inquietudes fuera de su especialidad, que acom- 


pañaron con conocimiento de causa, a este "intelectual 
críptico”. Entre otros: la historia, la política, además de las 
manifestaciones artísticas. 

Tampoco puedo obviar su generosidad en compartir su 
conocimiento a través de la docencia de grado y postgrado, 
formación de recursos humanos, la creación de cátedras, 
conferencias y divulgación científica. Así como algo, que 
para mí tiene suma importancia en su trayectoria, como ha 
sido su vocación institucional manifestando, en todo mo- 
mento, su sentido de pertenencia, en aquellas que le tocó 
transitar. 

Sólo me resta agradecer a los editores por esta gene- 
rosa invitación y en particular a Eduardo, por brindarme su 
amistad y confianza además de la contención que me dio en 
estos últimos años, a través de su afecto y diálogos llenos 
de riqueza que nutrieron mi modesto intelecto y alegraron 


mi espíritu. 


Figura 3. 1, Fotografía tomada durante la presentación del libro 
Semblanzas y Analogías Borgeanas. Izquierda, Eduardo P. Tonni, 
derecha Hugo L. López. 2, Fotografía tomada durante la campaña a 
los afloramientos de la Formación La Meseta (Eoceno-Oligoceno 
temprano) en la isla Seymour (Marambio), al este de la Península 
Antártica, durante la cual se coleccionaron peces y aves fósiles. De 
izquierda a derecha, Alberto Cione, Eduardo P. Tonni y el Sr. Belén, 
técnico del Instituto Antártico Argentino. Enero de 1977. 3, Fotografía 
tomada frente al Museo de La Plata. De izquierda a derecha, Eduardo 
P. Tonni, el técnico y especialista en paleoentomología José Herminio 
Laza, el paleoneurólogo Juan Carlos Quiroga (fallecido en 1987) y 
Alberto L. Cione. 1977. 4, Fotografía tomada bajo el sol implacable de 
la Patagonia, durante la exploración de las sedimentitas marinas de 
la Formación Bryn Gwyn, en el valle inferior del río Chubut, en 
proximidades de Gaiman, provincia del Chubut. De izquierda a 
derecha, Gladys, esposa de Eduardo, Eduardo P. Tonni y Alberto L. 
Cione. La foto fue obtenida por Olga Zaccagnino, esposa de Cione por 
aquel entonces. Durante esa campaña se hizo la primera colección 
importante de la Formación Gaiman compuesta por tiburones, rayas, 
pinguinos y cetáceos. 1978. 
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“Departamento Paleontología Vertebrados, Museo de La Plata, Facultad de Ciencias Naturales y Museo (FCNyM), Universidad Nacional de La Plata (UNLP) — 


Consejo Nacional de Investigaciones Científicas y Técnicas (CONICET). Paseo del Bosque S/N”, 1900 La Plata, Buenos Aires, Argentina. 


Tiempo profundo. 


Arrancar un resto de vida vieja de una áspera barranca, es nada. 


Traer un testimonio perdido a la vida que da conocimiento es nada. 


Porque la vida que vivieron tanto el que vivió como el que excavó también son nada. 


La carne desgarrada en jirones sangrantes. La bella piel tersa transformada en pedazos colgantes. 


La muerte inminente. Lo obscuro. Lo profundo. Lo ignorado. Lo no deseado. Lo sospechado. Lo 


abominado. La oscura muerte. Los huesos blancos. La tierra ineludible y postrera. Y nosotros, 


paleontólogos, revolviendo la inmundicia, buscando la luz. 


SARANDÍ, 15 de mayo de 1945. Acababa de finalizar la Se- 
gunda Guerra Mundial en Europa y nacía Eduardo Pedro 
Tonni. En ese momento no se sabía, pero estaba por nacer 
uno de los últimos naturalistas de Argentina. ¿Algo anacró- 
nico? No lo creo. 

Me encargaron hacer esta presentación para un libro 
homenaje. Sin embargo, no sé si soy el más apto ya que no 
soporto a Tonni. Lo conozco desde adolescente, pero no 
aprendí todo de él y él elige las peores fotos de mí para 
historias de la paleontología (en especial, aquéllas de las 
épocas en que estoy terriblemente gordo, Fig. 3.2), tampoco 
grita lo suficiente y claro, es un hombre renacentista. Y por 
esto último, aunque no lo soporte, tengo que admirarlo y 
agradecerle. 

Siempre me sorprendió su espíritu ejecutivo. Tonni no 
demora los proyectos de investigación innecesariamente y 
quiere siempre redondear los manuscritos cuanto antes y 
enviarlos para su publicación. También fue decidido en la di- 
rección de la División Paleontología Vertebrados. Pascual 
permitió crecer a sus discípulos con independencia. En la 
mayoría de los casos, creo que no traicionamos sus aspi- 
raciones, naturalmente, dentro de las capacidades de cada 


uno. Tonni continuó con esa conducta y no tuvo menor éxito 
en promover una escuela de paleomastozoólogos y paleor- 
nitólogos que honra al Museo y a la Paleontología argen- 
tina. 

Recuerdo una película que trataba del Proyecto 
Manhattan (el desarrollo de la primera bomba atómica) en 
la cual su director, Robert Oppenheimer, organizaba las 
tareas. Siendo yo un estudiante, me llamó la atención que a 
uno de los integrantes le recordara que le gustaba trabajar 
solo y por eso le dio determinadas tareas. Sin embargo, los 
científicos nunca estamos realmente solos. Siempre hay 
conexiones con otras personas. Claro que se forman aso- 
ciaciones más o menos espontáneas que en muchos casos 
trascienden la duración de uno o dos proyectos. 

Casi no puedo creerlo. Han transcurrido casi sesenta 
años desde que me encontré por primera vez con Tonni. 
En esa época, a los quince años, mis intereses se inclina- 
ban más por la Electrónica y la Astronáutica que por la 
Paleontología. Sin embargo, siempre me interesó la natu- 
raleza y, en especial, el misterio del origen de los seres vivos 
y de su habitación, la Tierra. 

Por eso no es extraño que nos hayamos conocido en el 
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Museo Americanista de la Municipalidad de Lomas de 


Zamora, en el sur del Gran Buenos Aires, que en esa época 
se ubicaba en uno de los pisos altos del edificio. Eduardo ya 
cursaba la carrera de Paleontología en la Facultad de 


Figura 4. 1, Laboratorio de Eduardo P. Tonni en la División Paleonto- 
logía Vertebrados del Museo de La Plata. Izquierda, Alberto Luis Cione, 
derecha, Eduardo P. Tonni. 2004. 2, Congreso Latinoamericano de 
Paleontología, La Plata. De izquierda a derecha, Eduardo P. Tonni, el 
paleomastozoólogo Alvaro Mones (destacado colega uruguayo), 
Rosendo Pascual en sus últimos años de vida y Alberto L. Cione. 2010. 
3, Eduardo P. Tonni. Capilla del Monte, Córdoba, Agosto del 2020. 
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Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional de 
La Plata y colaboraba en aquel museo municipal junto a su 
amigo Julio Stampone (que luego se recibió de geólogo). 
Tuvimos pocos encuentros en ese entonces, pero me ense- 
ñaron algunas nociones de cristalografía y de la identifi- 
cación de mamiferos pampeanos extintos. Claro que lo más 
trascendente para mi futuro fue que me dieron a conocer la 
existencia de la Licenciatura en Paleontología. Yo recuerdo 
que Eduardo ya tenía en ese momento una fuerte vocación 
docente, un notable entusiasmo y el carisma que ha cau- 
tivado a tanta gente. Debo destacar que esos encuentros 
primeros determinaron un camino a seguir para que yo Ca- 
nalizara materialmente lo que Santiago Kovadloff denomina 
asombro de existir. 

Posteriormente, y por casi 15 años tuve encuentros es- 
porádicos con Eduardo en el tren a La Plata o en el Museo, 
donde entonces funcionaba la Facultad de Ciencias Naturales 
y Museo. Yo tuve una carrera irregular y estuve poco en la 
facultad por varias causas: cursaba dos carreras, viví en el 
exterior un tiempo, y casado, trabajé en actividades sin nin- 
guna relación con la Paleontología. Por fin, me recibí y gané 
una beca de iniciación en el CONICET. Empecé a trabajar en 
Paleoictiología en el laboratorio de mi codirectora, la espe- 
Cialista Andreína Bocchino. Sin embargo, no me llevaba bien 
con ella y al fin del primer año renunció a dirigirme. Continué 
mi beca y mi doctorado sólo con mi director, el gran paleo- 
mastozóologo Rosendo Pascual. No había otro paleoictió- 
logo en Argentina y Pascual me había advertido que sólo 
podía ayudarme en temas generales. 

Entonces, volvió a aparecer Tonni. 

Tonni se convirtió en amigo. Pero a pesar de la escasa 
diferencia de edad que tenemos, también fue un maestro 
para mí. 

Algunas personas perduran cuando los cuerpos suyos y 
los de sus contemporáneos hace mucho que se han podrido 
en las entrañas de la tierra. ¿Qué es lo hace que, entre per- 
sonas inteligentes, laboriosas y creativas, sólo algunos se 
destaquen entre otros? ¿Oportunidades, inteligencia emo- 
cional, astucia, carisma? Yo creo que Eduardo tenía y tiene 
esas cualidades. 

Durante años, hemos tenido intercambios por distintas 
causas: nuestro mutuo interés por la arqueología, por la his- 


toria, por la política y por la evolución. Durante muchos años 


hemos coincidido en su laboratorio al mediodía cuatro infalta- 
bles: él, Juan Carlos Quiroga, José Herminio Laza y yo (Fig. 
3.3). A ese grupo se agregaban muchos otros: Juan Fidalgo, 
Gustavo Scillato Yané y alumnos de Tonni tales como Gustavo 
Politis y Laura Miotti. De esas reuniones surgían a veces 
ideas y algunas eran fértiles ya que se transformaban en 
proyectos. Y durante muchos años Tonni fue generoso con 
su tiempo. Tiempo real y tiempo psicológico (Fig.3.4). Una 
vida plena puede transcurrir en un suspiro. Sospecho que a 
Tonni la vida le debe haber pasado velozmente. Y ello no 
está limitado a los buenos momentos ya que Eduardo su- 
frió una de las más terribles experiencias que puede ser su- 
jeto una persona de los tiempos modernos: la muerte de un 
hijo sano y joven. Cierto y atroz es el aforismo que sostiene 
que lo normal es que los hijos entierren a sus padres. 

He notado que las personas de gran inteligencia y curio- 
sidad y que construyen una gran obra cuando tienen una afi- 
ción, frecuentemente la desarrollan extraordinariamente. 
Siempre me llamó la atención que el destacado paleomas- 
tozoólogo y teórico de la evolución George Gaylord Simpson, 
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cuando se interesó como hobby en las singulares aves aus- 
trales que llamamos pingúinos, devino en el mayor especia- 
lista del mundo en el grupo. Eduardo, en sus ratos libres se 
interesó junto con su esposa Gladys en porcelana antigua. ¡Y 
se convirtió en un especialista en el tema que hasta escribió 
un libro (uno de los que escribió sobre varios temas) sobre 
la afamada porcelana inglesa Wedgwood! Notablemente, 
una integrante de la familia, Emma Wedgwood, fue la es- 
posa de Charles Darwin. 

Es por todo los expresado que creo que estos rasgos de- 
finen a Eduardo Pedro Tonni: inteligencia, apasionamiento, 
valentía, resiliencia, enemistad con la procrastinación, cu- 
riosidad sin límites, inquietud permanente, responsabilidad, 
solidaridad, ambición, generosidad, culto de la amistad (Fig. 
4.1, 4.2). 

Y tengo la certeza sobre algo: cualquier destino que hu- 
biera elegido, lo hubiera hecho bien y de manera relevante. 
Eso lo diferenciaría de aquellos que acomodaron su perso- 
nalidad a una ruta. Tonni hubiera acomodado la ruta a su 
personalidad (Fig. 4.3). 
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SISTEMÁTICA DE LOS GRANDES CÁNIDOS (MAMMALIA, CARNIVORA, 
CANIDAE) FOSILES DE AMERICA DEL SUR 


FRANCISCO JUAN PREVOSTI*2 


“Museo de Ciencias Antropológicas y Naturales, Universidad Nacional de La Rioja (UNLaR). Avenida Luis M. de la Fuente S/N, 5300 La Rioja, Argentina. 
protocyon(mhotmail.com 
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Resumen. Durante el Pleistoceno, América del Sur tenía varios géneros y especies de grandes cánidos hipercarnívoros, los cuales se 
extinguieron completamente al final de esta época. En este trabajo se presenta una revisión sistemática exhaustiva del grupo (cuatro géneros 
y siete especies), sobre la base de nuevos análisis cladísticos que también contemplan información genómica y un estudio de la variación 
intraespecífica en cánidos. Se discuten los resultados generados sobre la filogenia, sistemática, bioestratigrafía y biogeografía de los cánidos 
sudamericanos. Se sinonimizó Protocyon orcesi con Protocyon troglodytes y Canis nehringi con Aenocyon dirus. El género Theriodictis sería 
parafilético por lo que Theriodictis tarijensis fue transferido a Protocyon. “Canis” geziclaramente no pertenece al género Canis. Las distribuciones 
de A. dirus y P. troglodytes llegarían hasta la región pampeana y México, respectivamente. Por otro lado, se restringió a la región pampeana la 
distribución de Theriodictis. El carácter fragmentario de varios taxones de América del Norte y del Sur complican su ubicación filogenética y las 
interpretaciones biogeográficas y evolutivas, pero se pueden inferir varios eventos inmigratorios desde América del Norte y Central y algunos 
posteriores en sentido contrario, así como también una diversificación importante dentro de América del Sur. Nuevos ejemplares bien 
preservados son necesarios para evaluar la presencia de Chrysocyon y Theriodictis fuera de América del Sur y la asignación sistemática de los 
restos de cánidos de los sitios de Orocual (Venezuela). La evidencia disponible no permite corroborar la presencia de grandes cánidos con 
anterioridad al Ensenadense (>1,8 Ma). 


Palabras clave. Sistemática. Filogenia. Theriodictis. Protocyon. Aenocyon. Biogeografía. Evolución. Cuaternario. 


Abstract. SYSTEMATICS OF THE LARGE CANIDS (MAMMALIA, CARNIVORA, CANIDAE) FOSSILS OF SOUTH AMERICA. During the Pleistocene, 
South America had several genera and species of large hypercarnivorous canids, which became completely extinct at the end of this epoch. This 
paper presents a comprehensive systematic review of the group (four genera, seven species) based on new cladistic analyses that include 
genomic information and a study of intraspecific variation in canids. The results generated are discussed in the context of knowledge on the 
phylogeny, systematics, biostratigraphy, paleoecology, and biogeography of South American canids. Protocyon orcesi was synonymized with 
Protocyon troglodytes, and Canis nehringi with Aenocyon dirus. The genus Theriodictis would be paraphyletic, so 7. tarijensis was transferred to 
Protocyon. "Canis" gezidoes not belong to the genus Canis. The distribution of 4. dirus and P. troglodytes would reach the Pampean Region and 
the latter as far as Mexico. On the other hand, the distribution of Theriodictis was restricted to the Pampean Region. The fragmentary nature 
of several taxa from North and South America complicates their phylogenetic location and biogeographical and evolutionary interpretations. 
However, several immigration events from North and Central America, and some later ones in the opposite direction, can be inferred, and a 
diversification in South America. New specimens with good preservation are needed to evaluate the presence of Chrysocyon and Theriodictis 
outside South America and the assignment of several canids from the Orocual sites (Venezuela). The available evidence does not allow us to 
corroborate the presence of large canids prior to the Ensenadense (>1.8 Ma), 
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Los cánipos son un grupo relativamente reciente en América En la actualidad, América del Sur presenta una 


del Sur ya que ingresaron durante el Plioceno Tardío en el. importante diversidad de cánidos silvestres, representada 


ASOCIACIÓN PALEONTOLÓGICA ARGENTINA [AA 


marco del Gran Intercambio Biótico Americano (Berta, 1989; 
Berman, 1994; Prevosti, 2006, 2010; Woodburne et al, 2006; 
Woodburne, 2010; Cione et al, 2015). Sin embargo, la familia 
posee una notable diversidad en este continente, producto de 
diferentes inmigraciones, así como eventos de especiación 
in situ(Prevosti y Soibelzon, 2012; Prevosti y Forasiepi, 2018). 
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principalmente por formas omnívoras de pequeño a mediano 
porte (Sillero Zubiri et al, 2004), más otra extinguida en 
tiempos históricos (Kraglievich, 1930; Langguth, 1969, 
1975; Berta, 1987, 1989; Sillero Zubiri et al, 2004). Desde el 
punto de vista sistemático está constituida por más de 12 


especies que se agrupan en cinco géneros. Los "zorros de 
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campo" del género Lycalopex Burmeister, 1854, con seis 
especies, habitan principalmente zonas abiertas desde el 
extremo sur de Chile y Argentina hasta sur de Colombia y el 
Cerrado en Brasil (Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson y 
Mittermeier, 2009). El género Dusicyon Hamilton Smith, 
1839 contiene dos especies extinguidas en tiempos históricos. 
Dusicyon australis (Kerr, 1792) vivió en las Islas Malvinas 
hasta finales del siglo XIX (Slater et al, 2009; Austin et al, 
2013). Dusicyon avus (Burmeister, 1866) habitó las regiones 
pampeana y patagónica (Brasil, Uruguay, Chile y Argentina; 
Manzuetti et al., 2018; Prevosti y Forasiepi, 2018) durante 
el Pleistoceno Tardío y Holoceno y se extinguió hace aproxi- 
madamente 400 años (Prevosti et al, 2015). Cerdocyon thous 
(Linnaeus, 1766) y Atelocynus microtis (Sclater, 1883), ambos 
representando géneros monotípicos en su expresión reciente, 
ocupan zonas arboladas de la mitad norte del continente, la 
primera, mientras que la segunda está restringida a la selva 
lluviosa amazónica (Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson y 
Mittermeier, 2009). Urocyon cinereoargenteus (Schreber, 
1775) ocupa gran parte de América del Norte y Central y el 
norte de América del Sur (Venezuela y Colombia; Sillero 
Zubiri et al, 2004; Wilson y Mittermeier, 2009). Las dos 
especies restantes presentan tipos morfológicos singu- 
lares en la historia de los cánidos. Por un lado, Chrysocyon 
brachyurus (llliger, 1815) es el cánido viviente más grande 
de América del Sur (ca. 25 kg de masa corporal), con 
miembros extremadamente alargados y es el único viviente 
de gran tamaño omnívoro (Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson 
y Mittermeier, 2009). Por otro lado, Speothos venaticus 
(Lund, 1842) es una forma de mediano tamaño, miembros 
cortos y dieta hipercarnívora, que habita zonas forestadas 
(Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson y Mittermeier, 2009). 
Excluyendo a Ú. cinereoargenteus, los restantes cánidos 
mencionados constituyen un grupo monofilético (véase 
ZrzavY y Ricánková, 2004; Bardeleben et al, 2005; Lindblad- 
Toh et al, 2005; Prevosti, 2010; Austin et al, 2013). 

A pesar de la diversidad y disparidad ecológica y morfo- 
lógica de los cánidos sudamericanos vivientes, el nicho de 
los grandes (>20 kg) cánidos hipercarnívoros está vacío en 
el presente en este continente. Sin embargo, durante el 
Pleistoceno varias especies y géneros lo ocuparon exitosa- 
mente. La ocurrencia de grandes cánidos fósiles reconoce 


antecedentes tempranos en la historia de la paleontología 
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sudamericana. Lund (1838, 1950) dio a conocer restos de 
Protocyon troglodytes (Lund, 1838), mientras que otros au- 
tores describieron algunos géneros y especies a finales del 
siglo XIX y principios del XX (e.g., Mercerat, 1891; Lydekker, 
1894; Ameghino, 1902). En el año 1959 fueron publicados 
los primeros restos de Aenocyon dirus (Leidy, 1858), en de- 
pósitos del Pleistoceno Tardío del norte de América del Sur 
(Perú; Churcher, 1959a). Esta especie se encuentra muy 
bien representada en el registro paleontológico de América 
del Norte, donde se registran para la misma los restos más 
antiguos (Nowak, 1979, 2002; Dundas, 1999; Tedford et al, 
2009). Sin embargo, los trabajos más importantes del siglo 
XX son las revisiones de L. Kraglievich (1928), Berta (1989; 
para la fecha de publicación de este trabajo véase Flynn, 
1991) y Berman (1994; véase también). L. Kraglievich, 1952a), 
quienes refinaron el marco sistemático del grupo. Estos 
autores reconocieron dos géneros estrictamente sudame- 
ricanos: Protocyon Giebel, 1855 y Theriodictis Mercerat, 1891. 
Según ellos, Protocyon posee tres especies (P. troglodytes, 
Protocyon orcesi Hoffstetter, 1952 y Protocyon scagliarum ). 
L. Kraglievich, 1952a) y Theriodictis dos (Theriodictis platensis 
Mercerat, 1891 y Theriodictis tarijensis (Ameghino, 1902). En 
su tesis doctoral Berman (1994) describió una nueva espe- 
cie de Protocyon que nunca fue formalmente publicada. Tam- 
bién fueron reconocidas tres especies de Canis Linnaeus, 
1758 en América del Sur: Canis geziKraglievich, 1928, Canis 
dirus (= A. dirus) y Canis nehringi(Ameghino, 1902). Adicional- 
mente, algunos restos incompletos de Ch. brachyurus fueron 
descriptos para el Ensenadense? de Bolivia y el Pleistoceno 
Tardío de Brasil (Winge, 1895; Hoffstetter, 1963; Berta, 


Figura 1. Ilustración reproducida del original de Lund (1837: lámina 
2) que muestra varios restos dentarios de carnívoros del Pleistoceno 
Tardío de Lagoa Santa (Brasil), incluyendo un m1 derecho en vista 
lateral de “Canis spelaeus” (fig. 2; = Speothos pacivorus Lund, 1838). 
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1989). Cabe destacar que varios de estos taxones sólo son 
conocidos por sus holotipos y/o por restos incompletos o 
deformados, aunque recientemente han sido encontrados 
ejemplares muy bien preservados de 7. platensis y P. troglodytes 
(Cartelle y Langguth, 1999; Prevosti y Palmqvist, 2001). Sobre 
la base de datos genómicos, recientemente fue revalidado el 
género Aenocyon, el cual contiene a la especie 4. dirus que 
hasta el momento era ubicada en Canis (Perri et al., 2021). 

Cabe mencionar que algunos aspectos puntuales desa- 
rrollados en mi tesis doctoral (Prevosti, 2006) ya fueron pu- 
blicados. Entre éstos se incluyen nuevos registros de 
Theriodictis para Argentina y de cf. Theriodictis para el sur de 
Brasil (Prevosti y Palmqvist, 2001; Hadler et al., 2004; 
Prevosti et al, 2004a), estudios paleoecológicos de 7. platensis 
(Prevosti y Palmqvist, 2001), fósiles del Pleistoceno Tardío 
y Medio de Venezuela, que permitieron identificar nuevos 
restos y registros para ese país de 4. dirus y P. troglodytes en 
el Pleistoceno Tardío (Lujanense; Prevosti y Rincón, 2007) 
y cf. Protocyon en el Pleistoceno Medio (Ensenadense; cf. 
Rincón et al,, 2009; véase más abajo), restos de P. troglodytes 
para Uruguay y el sur de Brasil, así como una interpretación 
paleoecológica en el contexto de las faunas del Pleistoceno 
Tardío de estos países (Oliveira et al, 2005; Prevosti et al, 
2009a), el registro de Ch. brachyurus en el Holoceno de la re- 
gión pampeana (Prevosti et al, 2004a), la descripción de un 
resto de P. troglodytes de la Provincia de Buenos Aires, da- 
tado en ca. de 20,71 cal ka AP y la implicancia de los isóto- 
pos estables en la interpretación de la dieta de esta especie 
(Prevosti y Schubert, 2013), una revisión del registro fósil 
del grupo y de su relevancia bioestratigráfica (Prevosti et al,, 
2009b), etc. Aspectos filogenéticos, biogeográficos y evo- 
lutivos de estos cánidos fueron discutidos en Prevosti 
(2010), Prevosti y Soibelzon (2012) y Prevosti y Forasiepi 
(2018). Finalmente, también se extendió el rango de distri- 
bución de P. troglodytes al Pleistoceno Tardío (12,85-38,40 
cal ka AP) de América Central (Yucatán, México; Schubert et 
al, 2019). 

El presente estudio se basa en parte de mi trabajo de 
tesis doctoral presentado en noviembre de 2006 (Prevosti, 
2006) remozado no solo los distintos avances que se han 
realizado en las casi dos décadas transcurridas sino tam- 
bién con el análisis personal de nuevos especímenes. Su 


objetivo principal es contrastar la validez del esquema sis- 
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temático vigente a través de la revisión de los materiales 
disponibles, incluyendo nuevos ejemplares recuperados en 
los últimos años, contemplando la variabilidad intraespecí- 
fica observada en cánidos actuales y realizando análisis 
cladísticos. También se ha procurado evaluar el impacto que 
tienen los resultados obtenidos para la comprensión de la 
evolución, filogenia, biogeografía y bioestratigrafía del 


grupo. 


MATERIALES Y MÉTODOS 

Abreviaturas Institucionales. AMNH P, Division of Paleon- 
tology, American Museum of Natural History, Nueva York, 
EE.UU.; BM, Natural History Museum, Londres, Reino Unido; 
CICYTTP-PV, Colección Paleontología Vertebrados, Centro 
de Investigaciones Científicas y Transferencia de Tecnología 
a la Producción de Diamante, Entre Ríos, Argentina; CTES 
PZ, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales y Agrimensura, 
Paleozoología, Universidad Nacional del Nordeste, Corrientes, 
Argentina; DP, Instituto Nacional de Antropología e Historia, 
Ciudad de México, México; F:AM, Division of Paleontology, 
Frick collection, American Museum of Natural History, Nueva 
York, EE.UU.; FMNH, Field Museum of Natural History, 
Chicago, EE.UU.; IPUP, Instituto Paleontológico de la Uni- 
versidad Nacional de Piura, Piura, Perú.; MACNM-Pv, Colección 
Nacional de Paleovertebrados, Museo Argentino de Ciencias 
Naturales “Bernardino Rivadavia”, Ciudad Autónoma de 
Buenos Aires, Argentina; MACNU, Museo de Arqueología y 
Ciencias Naturales, Salto, Uruguay; MBLUZ P, Sección Pa- 
leontología, Museo de Biología de la Universidad del Zulia, 
Zulia, Venezuela; MCNN, Museo de Ciencias Naturales de 
Necochea, Buenos Aires, Argentina; MCN.P, colecciones 
paleontológicas del Museu de Ciéncias Naturais, Setor de 
Ciéncias Biológicas, Universidade Federal do Paraná, Curitiba, 
Brasil; MCN-PV, Colecáo de Paleovertebrados, Museu de 
Ciéncias Naturais da Fundacáo Zoobotánica do Rio Grande 
do Sul, Rio Grande do Sul, Brasil; MCPU-PV, Museu de 
Ciéncias, Pontifícia Universidade Católica do Rio Grande do 
Sul, Rio Grande do Sul, Brasil; MHNG, Museum d Histoire 
Naturelle, Ginebra, Suiza; MLP Ma, Sección Mastozoología, 
Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina; MLP, División 
Paleontología de Vertebrados Museo de La Plata, Buenos 
Aires, Argentina; MMP, Museo Municipal de Ciencias Natu- 


rales de Mar del Plata "Lorenzo Scaglia”, Buenos Aires, 


Argentina; MNHN, Museum National d'Histoire Naturelle, 
Isla de Francia, Francia; MNPA, Museo Nacional de Paleon- 
tología y Arqueología, Tarija, Bolivia; MNR), Museu Nacional 
de Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, Brasil; MPS, Museo Pa- 
leontológico de San Pedro, Buenos Aires, Argentina; MUSM 
Ma, Mastozoología, Museo de la Universidad de San Marcos, 
Lima, Perú; MUSM Py, Paleontología, Museo de la Univer- 
sidad de San Marcos, Lima, Perú; MUSM V, Mineralogía, 
Museo de la Universidad de San Marcos, Lima, Perú; MZUSP, 
Museu de Zoología de Sao Paulo, Universidade de Sáo 
Paulo, Sáo Paulo, Brasil; NM1, Departamento Científico 
Antropología, Colección Sitio Arqueológico Nutria Mansa 1, 
Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina; OR, Colección 
de El Breal de Orocual, Laboratorio de Paleontología, Centro 
de Ecología, Intituto Venezolano de Investigaciones Cien- 
tíficas (IVIC), Miranda, Venezuela; PIMUZ, Paláontologisches 
Institut und Museum, Universitát Zúrich, Zúrich, Suiza; 
PUCM, Pontifícia Universidade Católica de Minas Gerais, 
Belo Horizonte, Brasil; PVE, Museo Provincial de Ciencias 
Naturales Villa Escolar, Formosa, Argentina; PVL, Colección 
de Paleontología Vertebrados, Instituto Miguel Lillo, Tucumán, 
Argentina; UF, Vertebrate Paleontology, Florida Museum 
of Natural History, University of Florida, EE.UU.; NHMD 
ZMK, Natural History Museum of Denmark, Región Capital, 
Dinamarca; VF, Museo Royo y Gómez, Universidad Central, 
Departamento de Geología, Distrito Capital, Venezuela. 
Abreviaturas anatómicas. 1/i, incisivo superior/inferior; C/c, 
canino superior/inferior; P/p, premolar superior/inferior; 
M/m, molar superior/inferior; DC/c, DP/p, DM/m, caninos, 
premolares y molares superiores/inferiores deciduos, res- 
pectivamente; C1*, cúspide principal; CAM, cúspide acceso- 
ria mesial; CAD, cúspide accesoria distal; CAD2", cúspide 
accesoria distal secundaria; CCD, cúspide cingular distal; CM, 
cíngulo mesial; CD, cíngulo distal; Mc, metacarpiano; Mt, 
metatarsiano. Los números asociados se utilizan para de- 
signar la posición dentro de la serie de elementos, como 
molares, premolares, incisivos, vértebras, metapodios, fa- 
langes (e.g., Mc2, metacarpiano segundo). 

Abreviaturas estadísticas. CV, coeficiente de variación; CV*, 
CV corregido (CV* (1+1/4*N) para muestras pequeñas; Plav- 
can y Cope, 2001); N, tamaño de la muestra; PCA, análisis de 
componentes principales. 
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Medidas 

Las medidas fueron tomadas con calibre vernier (preci- 
sión 0,05 mm) y digital (precisión 0,01 mm) y se expresan 
en mm. Unos pocos ejemplares fueron medidos a partir de 
fotografías utilizando los programas tpsUTIL 1.81 y tps2Dig 
2.32 (Rohlf, 202 1a y 2021b; véase Información Suplemen- 
taria online 1 y 2). 
Cráneo y mandíbula. LCB, largo cóndilobasal del cráneo, 
medido entre el extremo caudal de los cóndilos occipitales y 
el borde anterior de los premaxilares por delante del 11; LT, 
largo total del cráneo entre el extremo del inion hasta el 
borde más anterior de los premaxilares; LOO, distancia entre 
el límite caudal de los cóndilos occipitales y el borde anterior 
de la órbita; LP, largo del paladar, medido entre el extremo 
caudal del paladar secundario (sin tener en cuenta a la es- 
pina nasal) y el borde anterior de los premaxilares; AP, 
ancho del paladar, medido entre las caras laterales de los 
maxilares en el contacto entre P4-M1; AFME, ancho de la 
fosa mesopterigoidea; AIM, ancho interórbitario mínimo; 
ACP, ancho de la constricción postorbitaria; APPO, ancho 
entre el ápice de los procesos postorbitarios; ACC, ancho de 
la caja craneana, tomada por encima del proceso cigomá- 
tico del temporal; AM, ancho mastoideo, diámetro trans- 
versal del cráneo entre los bordes laterales de los procesos 
mastoideos; AY, altura del yugal; AMMa, ancho máximo a la 
muesca del yugal, donde se origina el músculo masetérico 
superficial; ALTRO, altura del rostro, medido entre el borde 
alveolar del M1 y el borde ventral de la órbita; LBU, largo de 
la bulla timpánica, desde la sutura con el proceso paraocci- 
pital al borde anterior, sin incluir los procesos musculares 
y estilóideos; ABU, ancho de la bulla timpánica, medido 
perpendicularmente al LBU sin incluir al meato auditivo 
externo; ABICO, distancia entre los extremos laterales de 
los cóndilos occipitales; AFM, ancho máximo del foramen 
magno; ALFM, altura máxima del foramen magno; ABIC, 
ancho bicigomático del cráneo, medido entre los bordes más 
externos de la arcada homónima; ARC1, ancho del rostro 
entre los bordes laterales de los alvéolos de los C1; LM, 
largo de la mandíbula, medido entre el extremo caudal del 
cóndilo y el borde anterior del c1; APC, altura del proceso 
coronoideo; LPC, largo del proceso coronoideo; ARHm1, al- 
tura de la rama horizontal de la mandíbula, medida entre los 
m1-2; ERHm1, diámetro transversal de la rama horizontal 
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de la mandíbula, medida entre los m1-2; ARHp4, altura de 
la rama horizontal de la mandíbula, medida entre los p3- 
p4; ERHp4, diámetro transversal de la rama horizontal de 
la mandíbula, medido entre los p3-p4; Lbpm1, distancia 
entre el borde caudal del cóndilo mandibular y el surco car- 
nicero del m1; MAT, distancia entre el punto medio del cón- 
dilo mandibular y el punto medio del ápice del proceso 
coronoideo; MAM, distancia entre el punto medio del cón- 
dilo mandibular y el borde ventral del proceso angular (In- 
formación Suplementaria online 1, Fig. 51; Información 
Suplementaria online 2). 

Dentición. LSDS, largo de la serie dentaria superior, medida 
entre el borde distal del M2 y el mesial del C1; ASIS, ancho 
de la serie incisiva superior, medido entre los bordes labio- 
distales de los 13; LI1, diámetro labiolingual del 11, medido 
perpendicularmente al eje mesiodistal del diente; Al1, diá- 
metro mesiodistal del 11; LI2, diámetro labiolingual del 11, 
medido perpendicularmente al eje mesiodistal del diente; 
Al2, diámetro mesiodistal del 11, medido perpendicular- 
mente a la medida anterior; LI3, diámetro labiolingual del 11, 
medido perpendicularmente al eje mesiodistal del diente; 
Al3, diámetro mesiodistal del 11, medido perpendicular- 
mente a la medida anterior; ALI3, altura de la corona del 13, 
medida entre el cuello y el ápice de la cúspide principal, 
sobre la cara labial; LC1, diámetro mesiodistal del C1; AC1, 
diámetro labiolingual del C1; ALC1, altura del C1, medida 
entre el cuello y el ápice de la corona, sobre la cara labial; 
LP1, diámetro mesiodistal del P1; AP1, diámetro labiolin- 
gual del P1; LP2, diámetro mesiodistal del P2; AP2, diáme- 
tro labiolingual del P2; LP3, diámetro mesiodistal del P3; 
AP3, diámetro labiolingual del P3; LP4, diámetro mesiodis- 
tal del P4; APA, diámetro labiolingual del P4, medido entre 
el borde más labial del paracono y el más lingual del proto- 
cono; AP4PO, diámetro labiolingual del P4 a la altura del 
surco carnicero; LLAM1, diámetro mesiodistal del borde la- 
bial del M1, medido entre el extremo distal del metacono y 
el extremo mesial del paracono; LLIM1, largo mesiodistal de 
la porción lingual del M1, medido entre el cíngulo mesial y el 
borde distal del hipocono; AM1, diámetro labiolingual del 
M1, medido perpendicularmente al LLAM1; AM1B, diámetro 
labiolingual máximo del M1 (véase Berta, 1989: 22, fig. 7); 
LM2, diámetro mesiodistal del M2, medido entre el borde 


distal del metacono y el borde mesial del paracono; AM2, 
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diámetro labiolingual máximo del M2, medido entre el ex- 
tremo más labial y el más lingual del diente, perpendicular- 
mente al LM2; LSDI, largo de la serie dentaria inferior, 
medido entre el borde distal del m3 y el mesial del c1; en el 
caso de ausencia natural del m3 (y de su alvéolo), se tomó 
a partir del borde distal del m2; Li1, diámetro labiolingual 
del i1, medido perpendicularmente al eje mesiodistal del 
diente; Ai1, diámetro mesiodistal del i1, medido perpendi- 
cularmente a la medida anterior; Li2, diámetro labiolingual 
del i1, medido perpendicularmente al eje mesiodistal del 
diente; Ai2, diámetro mesiodistal del i1, medido perpendi- 
cularmente a la medida anterior; Li3, diámetro labiolingual 
del i1, medido perpendicularmente al eje mesiodistal del 
diente; Ai3, diámetro mesiodistal del i1, medido perpendi- 
cularmente a la medida anterior; Lc1, diámetro mesiodistal 
del c1; Ac1, diámetro labiolingual del c1; ALc1, altura del c1, 
medida entre el cuello y el ápice de la corona, sobre la cara 
labial; Lp1, diámetro mesiodistal del p1; Ap1, diámetro la- 
biolingual del p1; Lp2, diámetro mesiodistal del p2; Ap2, diá- 
metro labiolingual del p2; Lp3, diámetro mesiodistal del p3; 
Ap3, diámetro labiolingual del p3; Lp4, diámetro mesiodis- 
tal del p4; Ap4, diámetro labiolingual del p4; Lm1, diámetro 
mesiodistal del m1, medido entre el extremo distal del taló- 
nido y el mesial del paracónido; Ltrm1, largo del trigónido 
del m1; Atrm1, ancho del trigónido del m1; Atlm1, ancho del 
talónido del m1; Lm2, diámetro mesiodistal del m2; Am2, 
diámetro labiolingual del m2, medido sobre el trigónido; 
Lm3, diámetro mesiodistal del m3; Am3, diámetro labiolin- 
gual del m3, medido sobre el trigónido; LDP2, largo mesio- 
distal del DP2; ADP2, diámetro labiolingual del DP2; LDP3, 
largo mesiodistal del DP3; ADP3, diámetro labiolingual del 
DP3; LLADP4, largo mesiodistal labial del DP4; LLIDPA4, largo 
mesiodistal lingual del DP4; ADPA4, ancho del DP4; LDc1, 
diámetro mesiolingual del Dc1; ADc1, ancho del Dc1; LDp2, 
largo mesiodistal del Dp2; ADp2, diámetro labiolingual del 
Dp2; LDp3, largo mesiodistal del Dp3; ADp3, diámetro la- 
biolingual del Dp3; LDp4, largo mesiodistal del Dp4; LTRDp4, 
largo del trigónido del Dp4; ATRDp4, diámetro labiolingual 
del trigónido del Dp4; ATALDp4, diámetro labiolingual del 
talónido del Dp4 (Información Suplementaria online 1, Fig. 
51; Información Suplementaria online 2). 

Postcráneo. AAtlas, ancho del atlas, medido entre las apó- 


fisis articulares craneales; LAtlas, largo del atlas, medido 


desde el borde más anterior hasta el borde caudal de las fa- 
cetas articulares con el axis; LAxis, largo del axis, medido 
desde el ápice del proceso odontoideo hasta el borde caudal 
del cuerpo; AAxis, ancho del axis, medido entre los bordes 
externos de las facetas articulares con el atlas; LVC, largo 
del cuerpo de las vértebras cervicales, medido perpendicu- 
larmente a las caras anterior y posterior; ALVC, altura de la 
faceta articular anterior del cuerpo vertebral de las cervica- 
les; AVC, ancho de la faceta articular anterior del cuerpo ver- 
tebral las cervicales; LVT, largo del cuerpo de las vértebras 
torácicas, medido perpendicularmente a las caras anterior 
y posterior; ALVT, altura de la faceta articular anterior del 
cuerpo vertebral de las torácicas; AVT, ancho de la faceta 
articular anterior del cuerpo vertebral de las torácicas; LVL, 
largo del cuerpo de las vértebras lumbares, medido perpen- 
dicularmente a las caras anterior y posterior; ALVL, altura 
de la faceta articular anterior del cuerpo de las lumbares; 
AVL, ancho de la faceta articular anterior del cuerpo de las 
lumbares; LVCd, largo del cuerpo en las vértebras caudales; 
LSac, largo del sacro, medido entre la faceta articular ante- 
rior de la primera vértebra sacra y la faceta caudal de la úl- 
tima vértebra sacra; ANSac, ancho de la faceta articular 
anterior del cuerpo vertebral de la primera vértebra sacra; 
LEsc, largo de la escápula, medido entre la cavidad glenoi- 
dea hasta el punto más dorsal, paralelamente a la espina; 
AEsc, ancho de la hoja de la escápula, medido paralelamente 
al borde ventral de la misma; AcgEsc, ancho de la cavidad 
glenoidea de la escápula; LPxEsc, largo proximal de la escá- 
pula, medido entre el borde caudal de la cavidad glenoidea 
y el proceso coracoideo; LHum, largo del húmero, medido 
entre la cabeza y la escotadura troclear, perpendicularmente 
a la diáfisis; LPHum, largo máximo del húmero, medido 
entre el borde anterior de la tuberosidad mayor y el extremo 
caudal de la cabeza del húmero; APHum, ancho máximo del 
húmero, medido entre los bordes externos de las tuberosi- 
dades mayor y menor del húmero; ADiaHum, diámetro 
transverso de la diáfisis del húmero, medido en la mitad de 
su largo; LDiaHum, diámetro anteroposterior de la diáfisis 
del húmero, medido perpendicularmente al ADiaHum; 
LDHum, largo máximo de la porción distal del húmero, me- 
dido perpendicularmente al plano formado por el borde an- 
terior de la articulación distal de este hueso; ADHum, ancho 


máximo de la porción distal del humero, medido entre los 
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bordes externos de los epicóndilos; LUlna, largo máximo de 
la ulna; Lolec, largo del olécranon, medido entre la mitad de 
la escotadura sigmoidea y el punto más proximal del pro- 
ceso; ADiafUln, ancho de la diáfisis de la ulna, medido en la 
mitad de su largo; LDiafUln, largo de la diáfisis de la ulna, 
medido perpendicularmente al ADiafUln; LRadio, largo má- 
ximo del radio, sin tener en cuenta el proceso estiloideo; 
APRadio, diámetro transverso de la cabeza del radio; LPRa- 
dio, diámetro anteroposterior de la cabeza del radio; ADia- 
fRad, ancho de la diáfisis del radio en la mitad de su largo; 
LDiafRad, largo de la diáfisis del radio, medido perpendicu- 
larmente al AdiafRad; ADRadio, diámetro transverso má- 
ximo de la porción distal del radio; AEscaf, diámetro 
tranversal máximo del escafolunar; APEscaf, diámetro 
anteroposterior máximo la faceta radial del escafolunar, 
perpendicular al AEscaf; AMCun, ancho máximo del cunei- 
formes, medido paralelamente a su eje transversal; LPisc, 
largo máximo del pisciforme; APisc, ancho máximo del ex- 
tremo proximal del pisciforme; LMc/Mt, largo total del me- 
tacarpiano/metatarsiano, medido entre el borde proximal 
de la faceta articular anterior y el extremo distal del hueso; 
ADiafMc/Mt, ancho de la diáfisis del metapodio, en la mitad 
de su largo; APDiafMc/Mt, diámetro anteroposterior de la 
diáfisis del metapodio, medido perpendicularmente al 
ADiafMc/Mt; LFPA, largo de las falanges proximales del 
miembro anterior; LFMA, largo de las falanges medianas del 
miembro anterior; LFUA, largo de las falanges ungueales del 
miembro anterior; LPelv, largo máximo de la pelvis, medido 
entre el borde anterior del ilion y el borde caudal del isquion; 
APelv, ancho máximo de la pelvis, medido entre las tubero- 
sidades isquiáticas; ALili, altura máxima del ilion; LFem, 
largo del fémur, medido entre el borde dorsal de la cabeza y 
la base de los cóndilos; APxFem, diámetro de la porción pro- 
ximal del fémur, medido entre el borde medial de la cabeza 
y el borde lateral del trocánter mayor; LDiafFem, diámetro 
anteroposterior de la diáfisis del fémur, a la mitad de su 
largo; ADiafFem, diámetro transversal de la diáfisis del 
fémur, a la mitad de su largo; DTDFem, largo anteroposte- 
rior de la porción distal del fémur, medido desde el borde 
anterior de la tróclea para la rótula y el borde posterior de 
los cóndilos; DTDFem, ancho máximo del fémur, medido 
entre los cóndilos del fémur; LTib, largo total de la tibia, me- 


dido entre las superficies articulares proximal y distal; 
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LPxTib, largo anteroposterior de la porción proximal de la 
tibia, medido desde el borde más caudal del cóndilo medial 
y el borde anterior de la tuberosidad tibial; APxTib, ancho de 
la porción proximal de la tibia, medido entre las caras exter- 
nas de los cóndilos; LDiafTib, diámetro anteroposterior de la 
diáfisis de la tibia, a la mitad de su largo; ADiafTib, diámetro 
anteroposterior de la diáfisis de la tibia, a la mitad de su 
largo; ADTib, ancho máximo de la porción distal de la tibia; 
APXFib, diámetro trasversal máximo de la porción proximal 
de la fíbula; LAst, largo del astrágalo, desde el borde distal 
de la cabeza hasta el extremo proximal de la tróclea; ATro- 
Ast, ancho máximo de la tróclea del astrágalo (sin incluir al 
proceso lateral); DMAst, diámetro tranversal (máximo) de la 
cabeza del astrágalo; ACAst, diámetro de la cabeza del as- 
trágalo perpendicular al DMAst; LCalc, largo máximo del cal- 
cáneo; LCalc, largo del tubérculo del calcáneo, medido entre 
el ápice y la cara anterior de la faceta ectal; AlCalc, altura del 
calcáneo, medida sobre el ápice de la faceta ectal; LNavic, 
diámetro anteroposterior máximo del navicular, incluyendo 
al proceso plantar; ANavic, ancho máximo del navicular sin 
incluir al proceso plantar; LCubo, largo proximodistal del cu- 
boides, medido sobre su cara anterior perpendicularmente 
a la cara distal; ACubo, ancho del cuboides, medido entre los 
procesos medial y lateral; LEcto, largo proximodistal del ec- 
tocuneiforme, medido sobre la cara anterior; AEcto, ancho 
del ectocuneiforme, medido sobre la cara anterior; LFPP, 
largo de las falanges proximales del miembro posterior; 
LFMP, largo de las falanges medianas del miembro poste- 
rior; LFUP, largo de las falanges ungueales del miembro 
posterior (Información Suplementaria online 1, Fig. S3-S5; 


Información Suplementaria online 2). 


Delimitación de grupos etarios y del grado de desgaste 
dentario 

El desgaste dentario suele utilizarse para categorizar la 
edad de los especímenes ya que muestra una correlación 
positiva con el tiempo de vida de los cánidos (e.g., Crespo y de 
Carlo, 1963; Crespo, 1971), aunque también otros factores 
lo afectan. Por ejemplo, el tipo de dieta puede oscurecer la 
relación entre desgaste dentario y edad (Van Valkenburgh y 
Hertel, 1993; Binder et al., 2002). Otro elemento de juicio 
utilizado, habitualmente en conjunción con el desgaste, es la 


obliteración de suturas craneanas (Crespo y de Carlo, 1963; 
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Crespo, 1971; Zapata et al., 1997). En Lycalopex culpaeus 
(Molina, 1782) y Lycalopex gymnocercus (Fischer, 1814), el 
cierre de la sutura basiesfenoides-basioccipital ocurre durante 
el primer año de vida, la basiesfenoides-preesfenoides 
antes de finalizar el segundo año y la maxilar-premaxilar, 
entre los 14 y 26 meses (Crespo y de Carlo, 1963; Crespo, 
1971). Crespo (1971) divide a las suturas en 3 grados de 
fusión: 1. abiertas; 2. semifusionadas; 3. fusionadas. Con 
respecto al desgaste dentario, el esquema utilizado es una 
leve variación del propuesto por Crespo (1971) y considera 
cuatro grados: O. sin desgaste; 1. con pequeñas facetas de 
desgaste en los ápices de las principales cúspides dentarias; 
2. facetas de desgastes mayores que dejan expuestas 
amplias superficies de dentina y altera la morfología de las 
cúspides; 3. facetas de desgastes más amplias que se 
contactan con otras facetas individuales y dejan expuestas 
porciones de la cavidad pulpar. 

En este trabajo fueron clasificados como adultos aque- 
llos individuos con la dentición permanente completamente 
erupcionada (en su ubicación definitiva) y la sutura basies- 
fenoides-basioccipital fusionada. En el caso de tratarse de 
restos mandibulares se tomó en cuenta el estadio de des- 
gaste dentario (grado 2). Fueron clasificados como sub- 
adultos aquellos animales con la dentición permanente en 
posición, pero la sutura basiesfenoides-basioccipital abierta. 
Esta categoría es difícil de identificar con restos mandibula- 
res aislados, aunque puede corresponder al grado de des- 
gaste 0-1. Los individuos con dentición decidua o dientes 
permanentes no eclosionados fueron considerados como 
juveniles. En el caso de elementos postcraneanos aislados, 
aquellos con las epífisis fusionadas se tomaron como adul- 
tos, mientras que como subadultos/juveniles los que las 


presentan semifusionadas o no fusionadas. 


Análisis estadísticos 

Para evaluar la variación observada en algunas especies 
fósiles que poseen al menos más de cinco ejemplares com- 
parables, se usó el test de Cope y Lacy (1992) siguiendo a 
Plavcan y Cope (2001), con 100.000 remuestreos. Se com- 
pararon las medidas de los P4, M1 y m1 (LP4, LLAM1, AM1 
y Lm1) por presentar estos dientes, en general, mejores 
muestras y porque tienden a tener menor variación que 


aquellos ubicados en los extremos de las series dentarias 


(véase más abajo). Aunque la muestra es limitada en cuanto 
a la cantidad de ejemplares fósiles, se exploró la variación y 
dispersión de los taxones estudiados utilizando gráficos 
bivariados y PCA, mediante el comando prcomp en la plata- 
forma R 4.0.2 (R Core Team, 2020) a través de RStudio 
Version 1.3.1073 (RStudio Team, 2020; Información Suple- 
mentaria online 3). Los PCA fueron realizados a partir de la 
matriz de varianza/covarianza de las medidas transforma- 
dos a Ln. Todos los análisis estadísticos fueron realizados 


con los programas indicados. 


Nomenclatura anatómica y marco filogenético 

El sistema de referencia utilizado para nominar las es- 
tructuras dentarias sigue la propuesta de Smith y Dodson 
(2003), en cuanto la orientación (e.g., mesial, distal, labial, 
lingual) y la utilizada por Wang et al. (1999), con respecto al 
nombre de las cúspides (Fig. S6 de Información Suplemen- 
taria online 1). Para la anatomía osteológica se tomó como 
base la nomenclatura veterinaria (Barone, 1987, 1990; 
Evans, 1993; Evans y deLahunta, 1997), con ciertas modifi- 
caciones (e.g., Wang, 1993, 1994; Wang y Tedford, 1994; 
Wang et al, 1999). Las listas sinonímicas fueron construi- 
das sobre la base de compilaciones previas (Kraglievich, 
1928; Berta, 1989; Mones, 1986; Berman, 1994) y la revi- 
sión de la bibliografía existente. 

En cuanto a los aspectos filogenéticos se toma como 
base los trabajos de Prevosti (2006, 2010; con el agregado 
de datos de ADN mitocondrial para Dusicyon avus según la 
contribución de Austin et al, 2013). Para incorporar otra in- 
formación de ADN generada en los últimos años, esta ma- 
triz fue combinada con la matriz de datos genómicos y 
mitogenómicos publicada recientemente por Perri et al. 
(2021). Se agregaron también datos mitogenómicos para 
algunos taxones, así como también los marcadores mito- 
condriales (cytb, COl, COII), datos que fueron tomados del 
Genbank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/; véase 
también Chemisquy et al, 2019; Hassanin et al, 2021; véase 
Información Suplementaria online 4). Sólo se incluyeron 
cambios mínimos en la matriz morfológica: Ferrucyon avius 
(Tedford et al, 2009), "Cerdocyon" texanus Tedford et al., 
2009 y "Chrysocyon" nearcticus Tedford et al, 2009 no fue- 
ron incluidos por no ser interés de este estudio y haber sido 


revisados recientemente (véase Prevosti, 2010; Ruiz-Ramoni 
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et al, 2020; su inclusión en los análisis no alteró los resul- 
tados presentados); Leptocyon vafer (Leidy, 1858) fue codi- 
ficado con el estado O (presencia) para el carácter 111 
(foramen entepicondilar del humero) siguiendo a Tedford et 
al. (2009) y Ruiz-Ramoni et al. (2020); Nyctereutes procyono- 
des Gray, 1834 (carácter: estado): 16: 0; 52: 2; 91: [01]; 93: 
[12]; 94: [01]; 97: [23]; el carácter 85 fue modificado intro- 
duciendo un nuevo estado entre los originales 2 (entocónido 
es una cúspide cónica que se conecta con el hipocónido por 
crístidas transversales) y 3 (ahora es el estado 4: entocónido 
reducido a bajo cíngulo). El nuevo estado 3 de este carácter 
representa una situación intermedia donde el entocónido es 
un cíngulo elevado, pero no tan reducido como en el estado 4. 
El estado 3 fue codificado para el holotipo de Xenocyon texanus 
(Troxell, 1915) (YPM 10028), Xenocyon lycaonoides Kretzoi, 
1938 (F:AM 67180), el holotipo de Theriodictis? floridanus 
Tedford et al, 2009 (UF 19324), el especimen OR 1332 y un 
especímen de Protocyon tarijensis (Ameghino, 1902) (véase 
más abajo). 

Las secuencias de ADN fueron alineadas online con el 
programa Mafft v. 7 con los parámetros establecidos por 
defecto (https://mafft.cbrc.jp/alignment/server/; Kuraku et 
al., 2013; Katoh et al,, 2019). Los análisis filogenéticos fue- 
ron realizados con el programa TNT 1.5 (Goloboff et al. 
2008; Goloboff y Catalano, 2016) bajo pesos iguales e im- 
plicados (Goloboff, 1993) siguiendo a Prevosti (2006, 2010) 
y explorando un amplio rango de valores de concavidad (k: 
1000, 500, 100, 50, 25, 12, 7). Los soportes de rama fueron 
calculados con Bremer absoluto, Bremer relativo y Bremer 
combinado (Bremer, 1994; Goloboff y Farris, 2001; Farris y 
Goloboff, 2008; Goloboff, 2014), “aproximándose” la última 
medida a los soportes calculados con Jackknife (Goloboff, 
2014; Torres et al., 2022). En las Figuras S7-S8 del archivo 
de Información Suplementaria online 1, se presentan las to- 
pologías obtenidas. La matriz utilizada constituye la Infor- 
mación Suplementaria online 4. 


Análisis de la variación craneodentaria cualitativa en 
una población reciente de Lycalopex gymnocercus y 
cuantitativa en Lycalopex culpaeus 

Se analizaron 143 cráneos de zorros pampeanos (Lycalopex 
gymnocercus) depositados en la MLP Ma, coleccionados en 
Laguna Chasicó (38 43' S, 62” 50' O, Provincia de Buenos 
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Aires, Argentina). La variación cuantitativa de esta muestra 
fue estudiada por Prevosti y Lamas (2006); aquí sólo se 
incluyen algunos resultados junto a la síntesis de la 
información ya publicada al respecto. En cuanto al estudio de la 
variación de rasgos cualitativos se codificaron y cuantificaron 
las siguientes variables dentarias (Información Suplementaria 
online 1, Fig. S9-S10; Información Suplementaria online 2): 
1. CAM del 11. O: bien desarrollada; 1: ausente; 2. CAD del 
11. O: bien desarrollada; 1: ausente; 3. CAM del 12. O: bien 
desarrollada; 1: ausente; 4. CAD del 12. O: bien desarrollada; 
1: ausente; 5. P1. O: presente; 1: ausente; 6. Raíces del P1. O: 
una sola raíz; 1: dos raíces o una bilobulada; 7. CAD del P2. O: 
ausente; 1: presente, separada de la cúspide principal por un 
surco; 8. CAD del P3. O: ausente; 1: presente, separada de la 
cúspide principal por un surco; 9. Borde mesial del P4. O: recto; 
1: suavemente cóncavo; 2: muy cóncavo; 10. Tamaño del 
protocono del P4. O: grande; 1: pequeño; 11. Protocono del 
P4. O: dirigido mesiolingualmente; 1: dirigido lingualmente; 
12. Parastilo del P4. O: ausente; 1: presente; 13. Desarrollo 
del cíngulo lingual del P4. O: no contacta con el protocono; 1: 
contacta con el protocono, formando un cíngulo lingual 
completo; 14. Extensión mesial del hipocono del M1. O: no 
está expandido mesialmente, ubicándose distolingualmente 
al protocono; 1: rodea mesiolingualmente al protocono y 
puede conectarse con el cíngulo mesial; 15. Hipocono del 
M1. O: entero, no dividido por un surco transversal; 1: 
dividido en dos por un surco transversal; 16. Paracónulo del 
M1. O: ausente; 1: presente, separado del protocono por un 
conspicuo surco; 17. Metacónulo del M1. O: simple; 1: 
dividido en dos cúspides; 18. Extensión mesial del hipocono 
del M2. O: no está expandido mesialmente, ubicándose 
distolingualmente al protocono; 1: rodea mesiolingualmente 
al protocono y puede llegar a conectarse con el cíngulo 
mesial; 19. Hipocono del M2. O: entero, no dividido por un 
surco transversal; 1: dividido en dos por un surco trans- 
versal; 20. Paracónulo del M2. O: ausente; 1: presente, 
separado del protocono por un conspicuo surco; 21. p1. O: 
presente; 1: ausente; 22. CAD del p2. O: ausente; 1: presente, 
separada de la cúspide principal por un surco; 23. CAD del p3. 
O: ausente; 1: presente, separada de la cúspide principal por 
un surco. 24. CAD del p4. O: ausente; 1: presente, separada 
de la cúspide principal por un surco; 25. Entoconúlido del m1. 


O: ausente; 1: presente; 26. Mesocónido del m1: O ausente; 
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1: presente; 27. Protostilido del m1: O: ausente; 1: presente; 
28. Cúspides del talónido del m2. O: entocónido reducido a un 
cíngulo; 1: solo una cúspide bien desarrollada (entocónido); 
2: cíngulo crenulado; 3: entocónido más una pequeña 
cúspide anterior (entoconúlido); 4: entocónido más dos 
cúspides pequeñas anteriores; 5: entocónido dividido más 
una pequeña cúspide anterior; 6: entocónido dividido; 7: 
entocónido dividido, más una gran cúspide anterior; 8: 
entocónido más una gran cúspide anterior; 9: entocónido con 
una crístida mesial crenulada; 29. Altura del metacónido 
del m2. O: igual o más bajo que el protocónido; 1: más alto 
que el protocónido; 30. Desarrollo del cingulo mesiolabial 
del m2. O: restringido al borde mesiolabial del protocónido; 
1: expandido caudalmente hasta el borde distal del 
protocónido o hasta el hipocónido; 31. m3. O: presente; 1: 
ausente; 32. Número de raíces en el m3. 0: una raíz; 1: dos 
raíces; 33. Número de cúspides en el m3. 0: una sola 
cúspide (“protocónido”); 1: dos cúspides (“protocónido” y 
“metacónido”); 34. Diastemas entre los premolares infe- 
riores. O: premolares separados por amplios diastemas; 1: 
diastemas cortos, premolares casi en contacto. 

Sobre la base de la muestra de ejemplares actuales de 
Lycalopex culpaeus estudiada por Prevosti et al. (2015), cerca 
de 100 especímenes recolectados en Chile y Argentina, se 
calcularon los CV y CV* (Plavcan y Cope, 2001). Sólo fueron 
incluidos ejemplares adultos para las medidas craneanas y 
subadultos, pero con los dientes completamente desarro- 
llados, en el caso de las medidas dentarias. El análisis in- 
cluyó individuos de los dos sexos, o de sexo indeterminado, 
sin distinción (íe., incluye al dimorfismo sexual). 


Marco cronoestratigráfico, cronológico y bioestrati- 
gráfico 

El esquema de Pisos/Edades utilizado se basa en las ac- 
tualizaciones de los publicados por Cione y Tonni (1995a, 
1995b, 1999, 2005), Prevosti y Forasiepi (2018) y Cione et 
al. (2015). Para la calibración cronológica del Vorohuense 
y Sanandresense se utilizó el trabajo paleomagnético de 
Bidegain y Rico (2012). Por lo tanto, estas unidades tendrían 
las siguientes antiguedades: Vorohuense: 2,9-2,7 Ma; 
Sanandresense: 2,7-ca. 1,78 Ma; Ensenadense ca. 1,78—ca. 
0,5 Ma; Bonaerense: ca. 0,5-0,125 Ma; Lujanense: 0,125- 
0,008 Ma; Platense: 0,008 Ma-presente. Los fechados ba- 


sados en **C, se indican como ka **C AP cuando no están ca- 
librados y como ka cal. AP cuando lo están. Las edades ba- 
sadas en otros métodos de fechado, o cuando se expresa 
un rango de edades que surge de una combinación de fe- 
chados **C y otro tipo de métodos, se refieren simplemente 
como ka o Ma. 


RESULTADOS 

Variación intraespecífica de caracteres craneodentarios 
en cánidos vivientes 

Revisión bibliográfica. Este apartado busca brindar una 
síntesis de la bibliografía existente sobre la variabilidad cra- 
neodentaria en cánidos actuales y, aunque se trató de in- 
cluir la mayor cantidad de trabajos posibles, claramente no 
fue exhaustiva. De todas formas, esta síntesis es lo sufi- 
cientemente abarcativa como para que sea una buena re- 
presentación de la variabilidad existente en los cánidos 
actuales y constituye una importante fuente de información 
para ser tenida en cuenta a la hora de estudiar el registro 
fósil del grupo. En este análisis tenemos en cuenta la varia- 
ción intraespecífica que no responde a cambios ontogenéti- 
cos y se centra en trabajos que tratan rasgos cualitativos y 
cuantitativos, con distintas metodologías. Si bien se inclu- 
yen algunos estudios morfométricos en los que se exploró 
el papel de distintos factores en la variabilidad craneana, 
sólo se incorporaron algunos casos puntuales al respecto. 

En los cánidos, a diferencia de otros carnívoros (e.g., 
Felidae, Mustelidae), el dimorfismo sexual es poco acusado 
y, sobre todo, impacta en el tamaño relativo de los caninos, 
pero es algo más evidente en las especies hipercarnívoras. 
Por ejemplo, las medidas craneodentarias de los machos 
son entre 1 y 20 % mayores que las de las hembras, lo que 
se encuentra por debajo de lo observado en otras familias 
(Gittleman y Van Valkenburgh, 1997; Van Valkenburgh y 
Sacco, 2002). Sin embargo, existe información publicada que 
demuestra la existencia de una importante variación in- 
traespecífica no necesariamente relacionada con el dimor- 
fismo sexual. 

Varios autores han señalado casos puntuales de varia- 
ciones en especies vivientes. Lucas Kraglievich (1930) ob- 
servó que el grado de desarrollo del protocono del P4 y del 
hipocono en los M1-M2 varían en Lycalopex gymnocercus. 


En uno de los ejemplares que figuró, el protocono del P4 
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está bien expandido mesiolingualmente y se encuentra se- 
parado del borde mesial del diente por una profunda esco- 
tadura. En cambio, en otro ejemplar esta estructura es muy 
corta y la escotadura está poco marcada. En este último ani- 
mal el hipocono de los M1-—M2 es mayor y se haya lingual- 
mente más expandido. Kraglievich (1930) señaló que el m3 
izquierdo faltaba en un ejemplar de Lycalopex culpaeus y 
mencionó la carencia de M2 y m3 en ejemplares estudiados 
por Trouessart y Lónnberg, así como la presencia de un M3 
en un ejemplar depositado en el MACN. Mivart (1890) tam- 
bién citó la presencia de M3 en Cerdocyon thous (Linnaeus, 
1766), M2 en S. venaticus y m4 en Lycalopex culpaeus y Ce. 
thous. De manera ocasional, los m2 y M2 de Speothos venaticus 
pueden faltar naturalmente (Huxley, 1880; Mivart, 1890; 
Kraglievich, 1930; Langguth, 1980) y lo mismo ocurre con el M2 
de Cuon alpinus (Pallas, 1811) (Mivart, 1890). Algunos ejem- 
plares de Cu. alpinus conservan el m3 (Huxley, 1880), pero 
este diente falta generalmente en esta especie. Langguth 
(1980) señaló que en los especímenes de Speothos venaticus 
que estudió (un total de 43), en el 7% faltaban los M2/m2 
en conjunto, mientras que el 23% de ellos tenían el m2 pero 
no el M2; en diez ejemplares los P3 estaban rotados, siendo 
casi transversales a la dirección de la serie dentaria, lo cual 
se correlacionaría con la falta de M2 y el acortamiento del 
rostro (Langguth, 1980). En el marco de los estudios cladís- 
ticos realizados (Prevosti, 2006, 2010), se detectó la exis- 
tencia de polimorfismo en Speothos venaticus, tanto en 
algunos caracteres craneanos (e.g., largo de los nasales, 
desarrollo de la cresta sagital), como dentarios (í.e., presen- 
Cia de CAD en el P3; presencia de diastemas entre los pre- 
molares inferiores). 

En Lycaon pictus (Temminck, 1820), Steenkamp y Borrel 
(1999) encontraron que frecuentemente faltan los m3, que 
los P1-3 suelen estar apiñados o rotados y, menos fre- 
cuentemente, también los p1-4. Además, Buchalczyk et al. 
(1981) reportaron la ausencia de los m3 (en ambas mandí- 
bulas), la rotación y desplazamiento de premolares en Ca. 
lupus (Linnaeus, 1758), como así también molares supernu- 
merarios (m4, M3) pero restringidos a un solo lado de la 
mandíbula o el maxilar. Osgood (1934) registró la variación 
en la posición del protocono del P4 en diferentes especies 
de cánidos (incluyendo a Ca. latrans Say, 1823) y la altura del 


metacónido del m1 en Lycalopex griseus (Gray, 1837). Van 
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Valen (1964), mencionó la presencia de molares supernu- 
merarios (M4/m5) y la ausencia del último inferior (m4) en 
Otocyon megalotis (Desmarest, 1822), pero sólo en un lado 
de las series dentarias. También registró polimorfismo en la 
presencia de los últimos molares en Speothos venaticus y 
halló las siguientes frecuencias en una muestra de 23 indi- 
viduos: el M2 fue encontrado en ambos lados en cuatro 
ejemplares, mientras que sólo en un ejemplar apareció uni- 
lateralmente; el m2 lo hizo en dieciséis individuos y unila- 
teralmente en otro ejemplar. De los ejemplares vivientes de 
Cuon alpinus estudiados por Baryshnikov (1996), 25 poseen 
un metacónido en el m1, mientras que en otros cuatro esta 
estructura está reducida a una crístida; uno sólo muestra un 
entocónido muy pequeño, que se diferencia sobre el cíngulo 
lingual del talónido y este cíngulo rodea distalmente al hi- 
pocónido en dos especímenes, pero no llega a hacerlo en 
otros diez ejemplares. 

La variación en otras estructuras del cráneo fue observada 
y descripta con enfoques tanto descriptivos como cuantita- 
tivos. Mivart (1890, p. 102) halló gran variabilidad en el de- 
sarrollo de la cresta sagital y de los procesos postorbitarios 
en ejemplares adultos de Lycalopex griseus y Lycalopex vetulus 
(Mivart, 1890, p. 105-106). Lycaon pictus actualmente se 
distribuye en dos grandes poblaciones ubicadas en el sur y 
este de África, respectivamente (MacDonald y Sillero Zubiri, 
2004). Estas poblaciones presentan caracteres craneoden- 
tarios que permiten diferenciarlas, ya que los individuos del 
sur poseen un peso corporal mayor (25%), cráneos más an- 
chos, LP4 mayores y Am2 menores (Girman et al., 1993). 
Los cráneos de algunas de las subespecies de Ca. latrans 
fueron caracterizados morfométricamente con el uso de 
técnicas multivariadas. Por ejemplo, Ca. latrans ochroppus 
Eschscholtz, 1829 posee un cráneo largo, que es mayor y 
proporcionalmente más ancho que Ca. latrans lestes Merriam, 
1897. El cráneo de Ca. latrans mearnsi Merriam, 1897 es más 
pequeño, mientras que el de Ca. latrans elepticus Elliot, 1903 
es intermedio en tamaño, pero relativamente ancho (Giles, 
1960). 

Pocock (1935) revisó las razas geográficas de Canis lupus 
a lo largo de toda su distribución y señaló la presencia de 
variaciones de tamaño, patrón de pelaje, proporciones de 
los miembros y algunos caracteres craneodentarios. Con 


una escasa muestra de cráneos europeos halló variaciones 
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de tamaño (í.e., los ejemplares de Noruega poseen mayores 
dimensiones, los de Francia y el sur de Europa, las meno- 
res, con una diferencia del 7,50% en el largo cóndilobasal 
(calculado con los datos de su tabla de página 654) y que un 
ejemplar se distinguió del resto por presentar un rostro y un 
p4 proporcionalmente más ancho. Además, remarcó que los 
cráneos de las hembras son menores que los de los machos. 
Los lobos de Kamchatka presentan rostros, proporcional- 
mente, más anchos a la altura de los P1-P2 y los P2-P3, 
medidas que son mayores que en los lobos europeos (Ca. 
lupus lupus). Ca. lupus hodophylax Temminck, 1839, la su- 
bespecie de Japón, presenta un cráneo de pequeño tamaño 
pero robusto con bullas deprimidas y proporcionalmente 
pequeñas. La subespecie india Ca. lupus pallipes Sykes, 1831 
es, comparativamente, más pequeña que el resto de las for- 
mas paleárticas, pero la subespecie de Arabia es, inclusive, 
menor. Pocock (1935) también señaló la diferencia de ta- 
maño y de forma (e.g., ancho del paladar, ancho interorbita- 
rio y de la constricción postorbitaria, elevación de la frente, 
inflamiento de las bullas timpánicas) entre las subespecies 
de América del Norte. Con los datos brindados por este 
autor se calculó el CV de algunas medidas craneodentarias 
(LT, LCB, ABIC, ACP, AIM, ARC, LP, AP, LM, LP4, AP4, LM1, 
AM1, Lm1, LC1, P2, P3, p2, p3, p4). Los valores abarcan el 
rango de 7,07-15,27, perteneciendo los más altos al AlM, 
LC1, AP4, LP2, Lp2. La diferencia entre el valor mínimo y 
máximo de la mayoría de estas medidas es cercana al 30%, 
aunque en algunas (AlO, LC1, P2) es más elevada (aproxi- 
madamente 40%) y, en el APA, llega al 50%. Esta muestra in- 
cluye hembras, machos y algunos con sexo indeterminado, 
abarcando casi todas las poblaciones vivientes; aunque el 
número de individuos de cada una es pequeño. Dayan et al. 
(2002) reportaron una pequeña muestra de lobos de Israel 
(9 hembras y 13 machos) con CV de medidas craneodenta- 
rias en el rango de 3,09-10. Las más variables fueron el 
largo de la fosa del músculo temporal (10), ancho de P3 
(9,21) y P2 (9,34), largo del m3 (9,04) y altura de la rama ho- 
rizontal de la mandíbula entre los p2-p3 (8,22). 

En la revisión de los lobos de América del Norte, Young 
y Goldman (1944) describieron la variación presente en las 
poblaciones estudiadas. Por un lado, distinguieron una va- 
riación geográfica reflejada por cambios en el pelaje y la 


morfología craneodentaria (robustez del cráneo, largo rela- 


tivo del rostro, expansión caudal del escudo supraoccipital, 
forma de los frontales, tamaño relativo de la dentición y de 
los dientes). Según estos autores, los límites entre las su- 
bespecies son difusos y, en general, la variación entre ellas 
es continua. Por otro lado, mencionaron la existencia de 
variación “individual” que ocurre dentro de cada población 
(tamaño, pelaje, detalles craneanos), que puede llegar a os- 
curecer el patrón geográfico e impedir la asignación a su- 
bespecie de ejemplares con procedencias inciertas. En la 
muestra estudiada por estos autores algunos individuos ca- 
recían de m3 y P1/p1, mientras que otros poseían incisivos 
y premolares supernumerarios; así como un pequeño M3 
por detrás del M2. También establecieron que, en general, 
las hembras son de menor tamaño y presentan crestas sa- 
gitales menos desarrolladas que los machos, pero existe un 
cierto solapamiento entre los sexos en el desarrollo de estos 
caracteres. 

Los lobos de Latvia también presentan algo de dimor- 
fismo sexual en las medidas craneanas (en las hembras 
son menores), así como variación geográfica (el tamaño de 
estas variables aumenta hacia el este y el norte del país; 
Andersone y Ozolins, 2000). Andersone y Ozolin$ (2000) es- 
tudiaron 185 cráneos de esta especie y encontraron que los 
CV (sexos separados) varían entre 4,15 (LT) y 15,83 (distan- 
cia entre los bordes labiales de los alvéolos de los c1), aun- 
que la mayoría se encuentra entre 6 y 9. Encontraron una 
diferencia del 22,78% entre el menor y el mayor LCB y una 
del 26,71 para el ABIC. Además, hallaron que los m3 faltan 
en 2,1% de los ejemplares (aunque sólo en dos la ausencia 
era simétrica) y que una mandíbula portaba un m4, mien- 
tras otros cráneos poseían M3. Por último, observaron que 
en un ejemplar el alvéolo del p1 estaba reabsorbido, lo que 
indica que perdió el diente en vida, mientras que en otro 
ocurrió lo mismo con el P3 (Andersone y Ozolin$, 2000). El 
cráneo de la subespecie Ca. lupus italicus Altobello, 1921 es 
más pequeño que el de Ca. lupus lupus, pero el ancho bici- 
gomático es relativamente mayor, al igual que el ancho 
entre los procesos postorbitarios y la frente es más plana 
que en las otras subespecies (Nowak y Federoff, 2002). 

Jolicoeur (1959; véase también Jolicoeur, 1975 y Kolenosky 
y Standfield, 1975) estudió la sistemática de las grandes 
especies de Canis de América del Norte utilizando técnicas 


estadísticas bi- y multivaridas. Este autor halló que en Ca. 
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lupus los machos son 4% mayores que las hembras en las 
medidas craneodentarias analizadas. Las poblaciones del 
nordeste presentan cráneos más cortos y relativamente 
más anchos, mientras que en los del noroeste son más 
grandes, pero cortos y anchos que en los de la Columbia 
Británica. Los cráneos de esta región y de la Isla de Vancouver 
poseen P4 proporcionalmente menores y distancias inter- 
bulares más angostas, pero bullas más infladas que el resto 
de las poblaciones de América del Norte. Los de la isla de 
Vancouver se destacan por presentar M1 proporcional- 
mente cortos. Los ejemplares del este presentan, en térmi- 
nos relativos, P4 mayores y paladares más cortos que los 
del oeste (Jolicoeur, 1959). 

Nowak (1979) revisó la sistemática del género Canis del 
Cuaternario de América del Norte, utilizando técnicas esta- 
dísticas (bi- y multivariadas), así como caracteres cualitati- 
vos, brindando importantes datos sobra la variabilidad 
existente en las especies vivientes de ese continente. En Ca. 
latrans notó que existen variaciones en cuanto a la presen- 
cia de CAD en los p2-4. Otros caracteres variables son la 
extensión mesial del hipocono del M1 (que puede no llegar 
a rodear la cara mesiolingual del protocono), el desarrollo 
del paracónulo y el hipocono del M2, el ancho del rostro, el 
tamaño de las bullas timpánicas, el ancho del M2, la forma 
de la cresta sagital y la inclinación de la rama ascendente de 
la mandíbula. En Canis rufus Audubon y Bachman, 1851 el 
p2-3, ocasionalmente, lleva una CAD, mientras que el p4, 
generalmente, lleva 2. En un ejemplar los M2 no estaban 
presentes. También observó que en esta especie el grado 
de abultamiento del escudo frontal es variable. Canis lupus 
presenta en América del Norte variaciones geográficas 
sobre las que fueron descriptas distintas subespecies (e.g., 
Mech, 1970; véase más arriba). Este autor hizo referencia 
al amplio rango de tamaños que presentan estas subespe- 
cies y remarcó que algunas subespecies asiáticas (¡e., Ca. 
lupus chanco Gray, 1863, Ca. lupus pallipes, Ca. lupus arabs 
Pocock, 1934), ocupan el hiato con respecto a Ca. latrans o, 
inclusive, poseen individuos con tamaños similares a esta 
última. Agrega que en América del Norte los ejemplares del 
Ártico presentan paladares relativamente muy anchos, 
dientes carniceros grandes y premolares apiñados, con res- 
pecto al resto de las poblaciones de este continente. Ade- 


más, mencionó que algunos especimenes se destacan por 
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poseer rostros y frentes proporcionalmente más anchos. 
En la dentición, los p2 generalmente llevan una CAD, dos el 
p3 y una o dos el p4. En este último el cíngulo distal puede 
estar muy reducido, al igual que el protocono del P4. Los va- 
lores de CV calculados por Nowak (1979) para las poblacio- 
nes de ejemplares actuales de Ca. lupus y Ca. latrans se 
encuentran entre 2,41 y 9,01. Sin embargo, estos fueron es- 
timados para cada sexo y subespecie por separado, por lo 
que no representan la variación total de la muestra estu- 
diada. 

Los estudios más detallados fueron llevados a cabo en la 
especie l. vulpes (Linnaeus, 1758). Miller (1912) encontró 
que la presencia de CAD en los premolares varía geográfi- 
camente. Este autor señaló que la disposición de los premo- 
lares (espaciados o en contacto), el tamaño de la dentición en 
relación al cráneo y el tamaño en sí mismo de este último, 
varían entre las diferentes subespecies. Ansorge (1994) 
midió y comparó cerca de 700 ejemplares de V. vulpes pro- 
venientes del este de Alemania y encontró que los machos 
son, significativamente, más grandes que las hembras 
(aproximadamente 4% de las medidas lineales) y que sus 
cráneos poseen rostros más largos y dientes superiores 
más anchos. Los valores de CV (estimados por sexo y clase 
de edad) están entre 2,1 y 15,3, siendo las medidas de los m3 
y P1/p1 las más variables, mientras que algunas craneanas 
(e.g., ancho de la caja craneana, altura del cráneo) fueron las 
menos variables. Pavlinov (1975) estudió las anormalida- 
des dentarias presentes en l. vulpes, V. lagopus (Linnaeus, 
1758) y Ú. cinereoargenteus, de las cuales algunas represen- 
tan teratologías, ya que se tratan de morfologías aberrantes 
(eg. cúspides divididas, dientes supernumerarios, raíces ex- 
tras en posiciones no habituales), mientras que otras son 
morfologías que pueden hallarse en otros géneros o espe- 
cies de cánidos (e.g., reducción de los M2). Dentro de esta úl- 
tima categoría se encuentra la extrema reducción de los M2 
en l. vulpes y V. lagopus, la casi ausencia o ausencia del hipo- 
cono en el M1 en un espécimen de l/. vulpes y de V. lagopus, 
respectivamente y la presencia de M3 en algunos ejempla- 
res de esta última. Szuma (2000, 2002) estudió la variación 
de caracteres dentarios cualitativos, cuantitativos y conti- 
nuos de Vulpes vulpes en Polonia. Encontró variaciones en 
el desarrollo del cíngulo lingual del 13 (desde casi ausente 


hasta formar una cúspide), número de raíces (una o dos) en 
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los P1-p1, presencia y desarrollo de la CAD en los P2-3 y 
p2-4. En el P4 definió cuatro caracteres variables (Szuma, 
2002): presencia de una escotadura entre el protocono y el 
borde mesial del diente (desde profunda a ausente), des- 
arrollo del parastilo (ausente a presente), contorno de la 
cara labial (convexo, con una depresión en su parte media o 
con dos depresiones en la parte media y distal) y la inte- 
rrupción del cíngulo lingual (continuo o interrumpido). En el 
hipocono del M1 encontró dos caracteres variables: hipo- 
cono continuo o interrumpido por un surco; hipocono conti- 
nuo con los cíngulos mesial y distal, o no continuo (Szuma, 
2002). En el m1 detectó que pueden presentarse ninguna, 
una o dos cúspides (entoconúlido y "postmetaconúlido”) 
entre el entocónido y el metacónido (Szuma, 2002). Lo 
mismo ocurre entre el hipocónido y el protocónido del m1 
(Szuma, 2002). El borde lingual del p4 puede ser más o 
menos recto, presentar una convexidad que inclina distal- 
mente, presentar esta convexidad y una suave concavidad 
distal y un último morfotipo en el que esta concavidad es 
una constricción bien marcada (Szuma, 2002). El m3 puede 
tener una o dos raíces (o dos semifusionadas), presentar 
una o dos cúspides o estar congénitamente ausente 
(Szuma, 2002). Szuma (1999) también registró que el m3 
faltaba en 4,5% de los 1.453 ejemplares provenientes de 
Polonia, el P1 en 1,2% y el p1 en 0,6%. La ausencia de los |1, 
11,12,12,13, c1, p2, p3, p4, m1 y M2 sólo fue registrada en un 
individuo (Szuma, 1999: 402). La presencia de parastilo en el 
P4, CAP en P2-P3/p2-3, ausencia de CAD en p4, ausencia 
de entoconúlido, presencia de "postmetaconúlido” en el m1 
y presencia de una raíz bilobulada en el m3 son caracteres 
poco frecuentes en esa muestra (Szuma, 2002). Estos ca- 
racteres cualitativos no presentan dimorfismo sexual y su 
variación estaría explicada en parte por el tamaño de las pie- 
zas dentarias. Si bien rara vez faltan los M2, este diente 
muestra una alta tasa de desviaciones en la forma de la co- 
rona, lo que indicaría una tendencia al acortamiento de la 
serie dentaria superior (Szuma, 1999). Según esta autora, 
en general los dientes con estructuras más complicadas 
(e.g., premolares con CAD, entoconúlido del m1), son más 
grandes que sus homólogos más simples, lo que estaría 
causado por la existencia de umbrales durante el desarrollo 
dentario, impuesto por el tamaño de estas estructuras en 


determinados momentos del desarrollo (í.e., ciertas cúspi- 


des se desarrollan sólo si el germen dentario alcanza un 
tamaño determinado; Szuma, 2002; véase también Kurtén, 
1967). Adicionalmente, el m3 muestra una alta frecuencia 
de patologías (deformaciones de la corona, anormalidades 
en la implantación; Szuma, 1999), que se vincularían con la 
escasa importancia funcional del diente (Szuma, 2002). 
Szuma (2004) estudió la variación de las crístidas presen- 
tes en el entocónido e hipocónido del m1 de l. vulpes a lo 
largo de toda su distribución. El rango de variación de estas 
estructuras abarca desde la ausencia de crístidas a la pre- 
sencia de 2 crístidas que conectan al hipocónido con el en- 
tocónido (estado 2 y 3 del carácter 2 de Tedford et al,, 1995, 
respectivamente), pasando por varios estados intermedios 
(Szuma, 2004). La frecuencia de los diferentes estados de- 
finidos por esta autora varía en las distintas poblaciones y 
existe una tendencia en el aumento de frecuencia de los es- 
tados con mayor desarrollo de crístidas hacia el norte de la 
distribución de la especie (Szuma, 2004). Las piezas denta- 
rias de V. vulpes que mostraron una mayor variación en sus 
dimensiones lineales fueron los m3, C1/c1, seguidos por los 
P1/p1 (Szuma, 2000). El análisis de estas variables cuanti- 
tativas y cualitativas a lo largo del siglo XX, puso en eviden- 
Cia la existencia de fluctuaciones y cambios direccionales en 
sus frecuencias/valores de los diferentes caracteres defini- 
dos por esta autora (Szuma, 2003). Los caracteres cualita- 
tivos de los P2-P3/p2—p4 y los | mostraron un aumento de 
los estados más complejos (e.g.,, presencia de CAD o cíngu- 
los más desarrollados), mientras que los del m1, p1, P1 y 
m3 presentaron fluctuaciones en la frecuencia de sus esta- 
dos, pero sin marcar una tendencia clara (Szuma, 2003). Las 
medidas de estos dientes no variaron de tamaño, aunque 
los CV y los coeficientes de correlación (entre diferentes me- 
didas) si lo hicieron (Szuma, 2003). Las medidas dentarias 
son significativamente mayores en los machos, aunque la 
diferencia es poco marcada (1,01 y 1,8) siendo los caninos 
los más afectados por el dimorfismo sexual (Szuma, 2000). 
El estudio del dimorfismo en esta especie, muestra que los 
dientes de los machos, en especial los caninos, son más 
grandes que los de las hembras en un 3,6%, con un índice de 
dimorfismo entre 1,01 y 1,06 (Szuma, 2007). El dimorfismo 
es más marcado en las poblaciones paleárticas que en las 
neárticas, siendo los tamaños de los caninos y el m1, signi- 


ficativamente diferentes (Szuma, 2007). Tanto en Paleártica 
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como en Neártica el tamaño de los dientes de l. vu/lpes sigue 
la Regla de Bergmann, siendo más grandes en los ambien- 
tes más fríos y variables en la primera región y relacionado 
a la temperatura y la humedad en la segunda (Szuma, 
2008a). La presencia de otras especies de zorros también 
afectaría el tamaño de los dientes, a través de un meca- 
nismo de competencia (í.e., desplazamiento ecológico de 
caracteres; Szuma, 2008a). 

Siguiendo un enfoque similar al de Szuma (1999, 2002, 
2004), Gimranov et al. (2015) y Gimranov (2017) estudiaron 
la variación de rasgos cualitativos de la dentición de V. vulpes, 
V. lagopus y Vulpes corsac (Linnaeus, 1768), encontrando re- 
sultados comparables en lo que respectan a la variabilidad 
de estas especies. Si bien la variabilidad de estas especies 
se superpone, se encontraron diferencias significativas en 
las frecuencias de algunos morfotipos o en la presencia/ 
ausencia de algunos de ellos en cada especie, rasgos que 
sirven para diferenciarlas. En el contexto de una revisión de 
fósiles del género Vulpes de Europa, Bartolini Lucenti y 
Madurell-Malapeira (2020) realizaron un estudio con una 
muestra de Vulpes vulpes de Italia, en la que observaron un 
patrón de variación similar al reportado previamente. 

Otros estudios efectuados con medidas craneanas en l/. 
vulpes también coinciden en que los machos son mayores y 
que poseen cráneos más alargados y angostos en la cons- 
tricción postorbitaria (Lynch, 1996). Churcher (1959b, 1960) 
revisó el estatus sistemático del zorro colorado de América 
del Norte (Vulpes vulpes), describiendo la variación morfoló- 
gica que presentaban en algunos caracteres los individuos 
analizados. Este autor observó que el largo y ancho del ros- 
tro, tamaño proporcional de las bullas timpánicas, ancho de 
los basioccipitales, ancho de la arcada cigomática, ancho de 
la constricción postorbitaria, extensión de los forámenes in- 
cisivos, desarrollo y orientación del protocono del P4, ex- 
pansión del hipocono del M1 y largo de los premolares 
superiores, varían geográficamente o intrapoblacional- 
mente. Reconoció cuatro morfotipos de M1: 1. Cíngulo la- 
bial bien "redondeado”, talón ancho y borde mesial convexo; 
2. Cíngulo labial arqueado (comprimido al nivel de la unión 
paracono-metacono), cara distal cóncava, talón angosto, 
cíngulo mesial prominente; 3. Similar al morfotipo 2 pero sin 
cíngulo mesial sobre el protocono y con una incipiente cús- 


pide entre el hipocono y el protocono; 4. Cara labial "angu- 
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losa”, talón alargado con las caras mesial y distal cóncavas 
y un pequeño metacónulo (Churcher, 1959b). Cavallini 
(1995, p. 421-427) encontró que es posible distinguir a los 
ejemplares de /. vulpes provenientes de diferentes regiones 
geográficas (í.e.,, América del Norte, Europa continental e In- 
glaterra) usando la masa o medidas corporales externas. 
Otro estudio realizado con esta especie en la República 
Checa (Nentvichová y Andéra, 2008), en el cual estudiaron 
785 especímenes, encontraron, además de diferentes pa- 
tologías, la presencia de variaciones (algunas de ellas en 
ambos lados de la dentición) similares a las reportadas por 
Szuma (1999), como ser la presencia de raíces extra (e.g., 
M1), reducción de la corona del M2, fusión de raíces (e.g., 
M2), o presencia de raíces bilobuladas (e.g., en el m3), cam- 
bio en la posición de los dientes (e.g., P2, P3), pérdida de P1, 
p1 y m3, pero en general en bajas proporciones (0,1-9,7). 
En ese país l. vulpestambién es dimórfico, siendo casi todas 
las medidas craneanas mayores en los machos, con la ex- 
cepción del ancho de la constricción postcraneana que es 
mayor en las hembras (Hartová-Nentvichová et al, 2010). 
Korablev et al (2019) analizaron 17 medidas craneodetarias 
de 403 cráneos de l. vulpes colectados en cuatro sitios del 
óblast Tver (Rusia). El dimorfismo sexual, calculado para 
toda la muestra, alcanzó una media de 1,03 (mín.: 0,99; 
máx.: 1,05), mientras que la media del CV (calculada para 
cada sexo por separado) fue de 4,5, siendo el largo total del 
cráneo (CV 2,78) y el ancho del cráneo en los procesos pos- 
torbitarios (CV: 7,83), las medidas menos y más variables, 
respectivamente. Estos autores encontraron variaciones 
entre las poblaciones estudiadas (e.g., LP4, LC1, ancho del 
rostro), así como también a lo largo de los años de colecta 
(véase también Gingerich y Winkler, 1979; Pengilly, 1984). 

Szuma (2008b, 2011), realizó el mismo tipo de estudios 
mencionados para /. vulpes en Vulpes lagopus y sus resulta- 
dos revelaron un patrón similar de variación, con variacio- 
nes geográficas claras en el tamaño de los dientes y cráneos 
relacionadas a condiciones climáticas, recursos alimenta- 
rios y, secundariamente, a la competencia con otras espe- 
cies. El dimorfismo sexual registrado en la dentición mostró 
un índice macho/hembra de entre 0,99-1,13, mientras que 
el CV promedio en el cráneo y la dentición fue de entre 4-5,8 
(Szuma, 2008b). La variación de los polimorfismos encon- 


trados en caracteres dentarios cualitativos también estaría 
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explicada por factores ambientales, recursos alimentarios y 
competencia interespecífica, con una menor influencia de 
los primeros (Szuma, 2011). Daitch y Guralnick (2007) es- 
tudiaron la forma del M1 de Vulpes lagopus usando morfo- 
metría geométrica en dos dimensiones y encontraron 
diferencias significativas (e.g., largo relativo, forma del ec- 
toflexo) entre las poblaciones de las islas y las continenta- 
les, pero no entre estas últimas. La divergencia en la forma 
del molar se correlacionó con la distancia geográfica, pero 
no con factores cimáticos como la temperatura y precipita- 
ción media anual y estaría relacionada con cambios alomé- 
tricos y procesos estocásticos. Las diferencias en el tamaño 
de este molar, entre todas las poblaciones, también fueron 
significativas. Por último, Próa y Nanova (2020) hallaron di- 
ferencias significativas en medidas craneanas en una po- 
blación de Vulpes lagopus, después de una importante 
reducción poblacional generada por enfermedades. 

Yom Tov et al. (2003) detectaron un aumento en el ta- 
maño absoluto y relativo a lo largo del siglo XX de algunas 
variables craneodentarias (í.e., ancho bicigomático, largo 
del P4, diámetro del C1) en las poblaciones de . vulpes de 
Dinamarca, lo cual estaría relacionada a un cambio en la dis- 
ponibilidad de recursos alimentarios. Por otro lado, aparen- 
temente esta especie sufrió una disminución de tamaño 
(estimado a partir del largo del m1) al final del Pleistoceno en 
Medio Oriente (Davis, 1977, 1981; véase Dayan et al, 1991). 
Davis (1977, 1981) interpretó que esto se ha debido a un 
aumento de la temperatura durante el inicio del Holoceno, 
ya que en las poblaciones vivientes de América del Norte y 
Eurasia el tamaño (largo del cuerpo, largo del m1) de esta 
especie posee una correlación positiva con la temperatura. 
Esta correlación con la temperatura o la latitud ha sido de- 
tectada en otras especies como Ca. lupus (masa corporal, 
largo del m1, largo del cuerpo), Ca. latrans (masa corporal) y 
Lupulella mesomelas (Schreber, 1775) (largo m1), Lycalopex 
culpaeus y Lycalopex griseus (peso corporal, largo del cuerpo), 
por lo menos en parte de sus respectivas distribuciones 
(e.g., Rosenzweig, 1968; McNab, 1971; Davis, 1977, 1981; 
Fuentes y Jaksic, 1979; Dayan et al, 1991, 1992; Cavallini, 
1995; Jiménez et al, 1995) y explicada a través de la Regla 
de Bergmann o la Regla del Recurso (e.g., Rosenzweig, 1968; 
Davis, 1977, 1981). Sin embargo, varios autores (McNab, 
1971; Fuentes y Jaksic, 1979; Dayan et al, 1991, 1992) han 


señalado que algunos de estos cambios son el producto del 
desplazamiento ecológico de caracteres causado por la pre- 
sencia en simpatría de otras especies de cánidos. Este úl- 
timo fenómeno no sólo afecta al tamaño de las especies, 
sino también a las dimensiones relativas de varias piezas 
dentarias (P4-M2, m1-2), especialmente aquellas relacio- 
nadas a hábitos alimentarios (Van Valkenburgh y Wayne, 
1994; Márquez y Fariña, 2003). Otras variaciones clinales 
no se correlacionan con la temperatura o la latitud, como ser 
la observada en Canis aureus Linnaeus, 1758 (largo cóndilo- 
basal) en el norte de África (Dayan et al. 1992). En este sen- 
tido, Thurber y Peterson (1991) registraron un aumento de 
tamaño (peso corporal) en Ca. latrans correlacionado con el 
aumento de la longitud geográfica, lo cual estaría relacio- 
nado a un cambio en la oferta alimenticia. 

Más recientemente, Asahara (2013a, 2013b, 2014a, 
2014b, 2016) estudió la variación cranial y dentaria en 
Nyctereutes procyonoides y otros cánidos, cuantificando la 
presencia de molares extra (m4) en relación al tamaño rela- 
tivo de los otros molares inferiores (m2/m1, m3/m1), así 
como el tamaño del m1. En un primer análisis utilizó morfo- 
metría geométrica para explorar la variación del cráneo 
entre ocho poblaciones (y un total de 177 especímenes) dis- 
tribuidas a lo largo de Japón (Asahara, 2013a). Encontró 
cambios relativos en el tamaño del parietal, frontal, en la 
posición del arco cigomático y en el ángulo entre el rostro y 
el neurocráneo. Según este autor la variación observada 
dentro de las poblaciones sería neutral, pero las diferencias 
observadas con respecto a la población de Hokkaido (la 
cual sería otra subespecie), que básicamente involucran 
cambios en el tamaño relativo del parietal, el frontal y de la 
posición del arco cigomático, estarían relacionadas con facto- 
res climáticos. En un trabajo posterior (Asahara, 2016) estu- 
dió 451 especímenes de Canis latrans, 153 de Ñ. procyonoides 
y 136 de U. cinereoargenteus y encontró que los especimenes 
que poseen m4 tienen cocientes m2/m1 (Ca. latrans, U. 
cinereoargenteus) o m3/m1 (U. cinereoargenteus, N. procyonoides) 
mayores que los que no los poseen. También, que los ejem- 
plares de Ca. latrans que carecen de m3 poseen m1 signifi- 
cativamente mayores en términos absolutos y en relación 
al tamaño del m2. Asahara (2013b) también reportó que los 
especímenes de l/. lagopus y N. procyonoides sin m3 también 


poseían m1 proporcionalmente más grandes y encontró que 
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este molar faltaba en el 32 y 56% de la muestra estudiada, 
respectivamente por especie. Cabe destacar que sólo una 
baja proporción (2,61-3,68) de los especímenes estudiados 
presentaron un molar extra en la serie dentaria inferior. Este 
autor relacionó el patrón observado con la alteración de la 
activación e inhibición de las dinámicas de desarrollo dental, 
las cuales son reguladas genéticamente. Con respecto a Ñ. 
procyonoides, Kim et al. (2015) también encontraron dife- 
rencias geográficas craneodentarias que en parte podrían 
ser explicadas por la regla de Bergmann y la regla de las 
Islas. 

Son escasos los estudios realizados con buenas mues- 
tras de cánidos de América del Sur y, en general, corres- 
ponden a estudios morfométricos enfocados a resolver 
problemas sistemáticos y de variación geográfica, en los 
cuales la cuantificación de la variación morfológica no es el 
principal objetivo. Por ejemplo, estudios basados en morfo- 
metría tradicional y geométrica (Zunino et al, 1995; Prevosti 
et al, 2013) encontraron que Lycalopex griseus y Lycalopex 
gymnocercus forman una variación clinal en la que los espe- 
cimenes disminuyen de tamaño hacia el sur y el oeste en 
respuesta a cambios ambientales (mayor aridez). Un estudio 
del cráneo de Cerdocyon thous, basado en morfometría ge- 
ométrica, encontró una importante separación entre las po- 
blaciones del norte del Amazonas y las que están al sur de 
esta cuenca, pero no entre estas últimas. Los cráneos de los 
especímenes recolectados al norte del río Amazonas tienen 
un rostro más largo, así como un acho bicigomático y de la 
caja craneana menores (Machado y Hingst-Zaher, 2009). 
Otro trabajo más reciente encontró un patrón de variación 
clinal en el tamaño del cráneo de esta especie, diferenciada 
en dos regiones: al norte del Ecuador coincide con la regla de 
Bergmann, ya que los cráneos aumentan al aumentar la la- 
titud; al sur del Ecuador el tamaño disminuye con la tempe- 
ratura y aumenta con la precipitación (Martínez et al, 2013). 
Martínez et al. (2018) también exploraron la relación entre la 
forma del cráneo de Lycalopex culpaeus, utilizando morfo- 
metría geométrica 2D, con factores ambientales y la es- 
tructura genética de la especie, encontrando que su 
evolución está relacionado a factores adaptativos, como a 
procesos de evolución neutral. Schiaffini et al. (2019) en- 
contraron algo similar en Lycalopex gymnocercus utilizando 


morfometría geométrica. 
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El estudio de la población actual de Lycalopex gymnocercus 
mostró que el dimorfismo sexual presente es relativamente 
bajo en comparación con otras especies de carnívoros y 
cánidos (véase Gittleman y Van Valkenburgh, 1997; Van 
Valkenburgh y Sacco, 2002; Prevosti y Lamas, 2006), con 
una media de 1,025 y sólo cinco variables (Al1, Al3, Ai1, Ac, 
Ap2) con un valor igual o mayor a 1,05. Algunas medidas 
presentaron diferencias significativas entre los sexos, es- 
pecialmente los caninos, p2-m1 y algunas medidas de los 
incisivos, molares y cráneo (véase Prevosti y Lamas, 2006). 
El CV se ubicó en torno a 7,18, con un mínimo de 3,48 (ACC) 
y un máximo de 13,65 (Ai2). En el cráneo, las variables LCB, 
LOO, AW, ACC, LB, ABICO, LM tienen bajos valores de CV y 
las ACP, AIM, APPO, ARC1, AB, APC, ARH altos valores, aun- 
que los más altos se observan en la dentición. El cráneo 
posee menores valores de CV que la dentición, diferencia 
que es estadísticamente significativa. Los incisivos, caninos 
y P1 son los más variables en la serie dentaria superior y la 
variación disminuye en los P4-M1 y aumenta levemente en 
el M2. Los anchos de los incisivos, caninos y premolares tie- 
nen CV más elevados que los largos, mientras que en los 
M1-M2 ocurre lo contrario. La serie dentaria inferior pre- 
senta el mismo patrón, aunque el m3 se halla entre los más 
variables y los anchos tienen siempre mayores CV que los 
largos (Prevosti y Lamas, 2006). 

Variación intraespecífica de rasgos cualitativos craneanos 
en una población reciente de Lycalopex gymnocercus. El aná- 
lisis de algunas variables dentarias cualitativas (Información 
Suplementaria online 2), permitió observar que los P2/p2 
nunca presentaron CAD, pero que ésta puede hallarse en los 
P3/p3 o faltar ocasionalmente en el p4. En el P4, el borde 
mesial puede ser recto, suavemente cóncavo o estar muy 
excavado, mientras que el protocono puede ser grande o 
pequeño y corto. El cíngulo lingual de este diente puede in- 
terrumpirse en algunos ejemplares. En los M1-M2 el hipo- 
cono puede estar dividido por un surco transversal, o rodear 
la cara mesiolingual del protocono. En algunos ejemplares, 
el paracónulo del M1 se encuentra ausente y el metacónulo 
está dividido en dos cúspides. La presencia del protostílido, 
entoconúlido y mesocónido no es constante en el m1. El m2 
muestra una gran variabilidad en el desarrollo del área dis- 
tolingual, donde habitualmente se halla el entocónido, pero 
también en la extensión del cíngulo mesiolabial y altura re- 
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lativa del metacónido con respecto al protocónido. En algu- 
nos ejemplares faltan los diastemas entre los premolares, 
pero en general se trata de individuos subadultos o juveni- 
les. Mientras que el P1 no se encuentra en ambos lados de 
unos pocos cráneos, el p1 y m3 faltan en un lado de un sólo 
ejemplar, cada uno. Las frecuencias absolutas y relativas de 
estas variables, calculadas sin incluir a los ejemplares poli- 
mórficos, se detallan en el archivo de Información Suple- 
mentaria online 2. 

Variación de rasgos cuantitativos craneodentario en 
ejemplares actuales de Lycalopex culpaeus. El CV promedio 
es de 8,15, desde un mínimo de 4,57 a un máximo de 10,90 
(Información Suplementaria online 2). Las medidas más 
variables son el ARC1, ABU, APC, ARHm1, ARHp4, dimen- 
siones de los caninos, ancho de los premolares y tamaño de 
los últimos molares (M2 y m3). La menos variable fue el 
ACC, mientras que el resto de las variables posee valores 
intermedios más cercanos a la media. 

Utilización de la información sobre la variación intraespe- 
cífica de los cánidos vivientes como herramienta para in- 
terpretar la diversidad de las formas fósiles. La síntesis 
brindada muestra la existencia de una importante variación 
en el cráneo y la dentición de las especies actuales de cáni- 
dos. Los trabajos consultados abarcan distintas metodolo- 
gías, especies y extensiones geográficas. Esta variación 
incluye la presencia de dimorfismo sexual, polimorfismo, 
politipismo, variaciones clinales, temporales, así como ras- 
gos métricos y cualitativos. Cómo indican algunos pocos tra- 
bajos (e.g., Englund, 2006; Lapoint et al, 2017), es probable 
que parte de esta variación sea epigenética. 

Los CV calculados para Lycalopex culpaeus, aun cuando 
la muestra no cubre todo su rango actual y lo observado en 
la población de Lycalopex gymnocercus sobre la variación de 
rasgos cualitativos dentarios, sumado al análisis de rasgos 
continuos realizado por Prevosti y Lamas (2006), es con- 
gruente con los detallados estudios llevados a cabo en es- 
pecies holárticas y muestra la presencia de un elevado 
polimorfismo y variación intraespecífica. El caso de la po- 
blación actual de Lycalopex gymnocercus pone en evidencia 
que aún muestras acotadas geográfica y temporalmente 
pueden presentar una considerable variación en rasgos 
tanto métricos cómo cualitativos. 


Sin embargo, el empleo de esta fuente de datos tiene 


sus limitaciones o complicaciones a la hora de tratar de 
delimitar especies fósiles. Por ejemplo, los que utilizan mé- 
todos multivariados (e.g., Schiaffini et al, 2019) nos mues- 
tran la variación que existe y su relación con distintos 
factores y procesos evolutivos, pero no se pueden aplicar a 
la muestra fósil estudiada. Algunos trabajos incluyen mues- 
tras muy pequeñas, aunque en su conjunto muestran la 
existencia de una importante variación en rasgos cualitati- 
vos y cuantitativos, a una escala poblacional (polimorfismo) 
e interpoblacional (politipismo), que incluyen caracteres clá- 
sicamente usados en la diagnosis de taxones fósiles. Otro 
aspecto relevante es que trabajos recientes basados en 
estudios moleculares han propuesto la división de algunas 
especies vivientes en diferentes unidades evolutivas (e.g., 
Ca. lupus, N. procyonoides; Kim et al, 2015; Werhanh et al, 
2020), pero esto no modifica los patrones observados (i.e., la 
variación geográfica e intrapoblacional de estas especies 
continúa siendo considerable). Otra limitante para nuestro 
caso de estudio es que los análisis cuantitativos de rasgos 
cualitativos y continuos se enfocan en especies de tamaño 
pequeño a mediano y dietas omnívoras, las cuales no son el 
mejor modelo para los fósiles estudiados. Sin embargo, se 
puede apreciar que aún con una muestra de algunos pocos 
especímenes de grandes hipercarnivoros (como Cuon alpinus, 
véase más arriba), rasgos utilizados en la sistemática y filo- 
genia de los cánidos resultan variables (e.g., presencia de 
metacónido y desarrollo del entocónido del m1; Berta, 1989; 
Tedford et al, 1995; Prevosti, 2006, 2010). Como fue suge- 
rido por uno de los revisores (Saverio Bartolini-Lucenti, ín /¡tt), 
por su cercanía filogenética y morfotipo, sería interesante 
analizar en profundidad la variación existente en los especí- 
menes actuales de Speothos venaticus. Algunos datos exis- 
ten sobre la variabilidad en la presencia de los M2/m2, 
cúspides accesorias en los premolares, entre otros rasgos 
(véase más arriba). En los siete especímenes actuales que 
se pudieron estudiar, se observaron algunas de estas varia- 
ciones y otras (Prevosti, 2006, 2010) y en los CV calculados 
se obtuvieron valores mayores a 10 aún en dientes que no 
se encuentran en los extremos de las series dentarias (e.g., 
P4/p4, M1; Información Suplementaria online 2). Sin em- 
bargo, por su tamaño y por presentar un grado de reducción 
dentaria y especialización hacia la hipercarnivoría mayor a 
la de los grandes cánidos fósiles estudiados, es probable 
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que el patrón de variación de algunas estructuras no resulte 
estrictamente comparable. 

El uso de la variación intraespecífica de especies actua- 
les para contrastar el registro fósil no es tema nuevo, pero 
no ha sido muy aplicado con los mamiferos fósiles de Amé- 
rica del Sur. El uso del CV (con sus modificaciones) para eva- 
luar la existencia de una o más especies en una muestra 
fósil se usa desde hace varias décadas (e.g., Simpson y Roe, 
1939; Lande, 1977; Polly, 1998; Donnelly y Kramer, 1999; 
Plavcan y Cope, 2001; Cuozzo, 2008). La forma más simple 
utilizada es tomar como límite los valores observados en 
especies actuales para considerar si hay más de una espe- 
cie en la muestra, lo cual ha sido criticado porque existen 
casos donde la combinación de especímenes actuales de 
dos especies no genera CVs mayores a los observados en 
estas especies por separado, o por el bajo poder estadístico 
y/o alto “error de tipo 1” de esta prueba (Cope y Lacy, 1992; 
Donnelly y Kramer, 1999). Por tal motivo se han creado dis- 
tintas pruebas que tienen en cuenta estos problemas (e.g., 
Donnelly y Kramer, 1999; Plavcan y Cope, 2001), aunque 
también hay que considerar el efecto de la distribución es- 
pacial de la muestra estudiada y que el tamaño de las es- 
tructuras medidas influyen en los valores de CV (Polly, 
1998). Entonces, las muestras actuales y fósiles tienen que 
ajustarse para que, en la medida de lo posible, resulten 
comparables, limitando las comparaciones entre medidas 
de piezas homólogas y considerando las diferencias de ta- 
maño entre los taxones confrontados. Por otro lado, hay 
que tener en cuenta la escala geográfica y temporal de las 
muestras estudiadas. Por ejemplo, si una muestra fósil es- 
capa a lo esperado para una sola especie actual podría indi- 
car la existencia de más de una especie, la existencia de 
variaciones a lo largo del tiempo (e.g., anagénesis) o la limi- 
tación del actualismo (e.g.,, especies extinguidas con mayor 
variación que las actuales; e.g., Plavcan y Cope, 2001). 

Finalmente, hay que mencionar que algunos autores 
destacaron cierta variación intraespecífica en los taxones de 
grandes cánidos fósiles de América del Sur, entre las que se 
encuentran la presencia de metacónido en un ejemplar de 
P, troglodytes (Winge, 1895) y la reducción del cíngulo labial 
del M1 en otro de 4. dirus (Berta, 1989). Cartelle y Langguth 
(1999) observaron que la presencia de la CAD en el P2 y p3 
de P. trogodytes es variable y que está reducida en el P3, 
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aunque su tamaño es variable (véase también Berta, 1989; 
Prevosti et al, 2005). Algunos individuos de esta especie 
poseen una profunda escotadura entre el borde mesial del 
P4 y su protocono, mientras que en otros falta (Berta, 
1989). El cíngulo lingual del P4 sólo está presente en algu- 
nos materiales de esta especie (NHMD ZMK 1/1845:187, 
NHAMD ZMK 1/1845:2145; Berta, 1989). En el NHMD ZMK 
1/1845:187, un M1, el cíngulo mesial rodea al protocono co- 
nectándose con el hipocono. Un ejemplar de P. orcesi (= P. 
troglodytes; EPN V 2873) posee un trazo de esta estructura 
en el m1 (Hoffstetter, 1952). El M2 puede ser bi o tri-radi- 
culado y su hipocono puede estar ausente según Cartelle y 
Langguth (1999). Revilliod (1926) mencionó que un ejemplar 
de 7. platensis (MHNG GEPI V3291) presenta un pequeño 
metacónido en el m1 (Fig. 512 de Información Suplementaria 
online 1) y Prevosti et al. (2005) indicaron la existencia de 
variaciones en el desarrollo de los procesos postorbitarios, 
distancia de la constricción postorbitaria, tamaño de los 
diastemas entre los premolares inferiores, expansión del hi- 
pocono en el M1, tamaño relativo de los dientes carniceros 
con respecto al resto de los molares, tamaño relativo del p4 
y presencia de una CAD en el p3. En 4. dirus, el cíngulo lingual 
del P4 puede estar bien desarrollado en algunos ejempla- 
res de Talara (yendo desde el paracono al metacono), mien- 
tras que en otros es menos prominente y discontinuo 
(Berta, 1989). El cingulo labial del M1 generalmente es con- 
tinuo, aunque ocasionalmente está reducido entre el para- 
cono y el metacono (Berta, 1989). En algunos especímenes 
de A. dirus (AMNH 56602) un cíngulo bajo rodea mesial- 
mente al protocono de este molar y se continua con el hi- 
pocono (Berta, 1989). Por último, en esta especie, algunos 
M2 están rodeados por un cíngulo completo (Berta, 1989). 
Estas observaciones son congruentes con la información re- 
copilada sobre el tema y lo registrado en cánidos actuales 


(véase más arriba). 
SISTEMÁTICA PALEONTOLÓGICA 
Orden CARNIVORA Bowdich, 1821 
Familia CANIDAE Fischer von Waldheim, 1817 


Subfamilia CANINAE Fischer von Waldheim, 1817 


Género Theriodictis Mercerat, 1891 
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Theriodictis Mercerat, 1891: 55. 

Canis Lydekker, 1894: 3 (non Linnaeus, 1758). 

Dinocynops Ameghino, 1898: 194. 

Amphicyon Ameghino, 1904: 271 (non Lartet, 1836). 

Palaeocyon C. Ameghino, 1917: 268 (non Lund, 1843). 

Macrocyon Kraglievich, 1917: 277 (non Ameghino, 1881). 

Canis (Theriodictis): Kraglievich, 1928: 14. 

Therioditis Rusconi, 1932: 11 (escritura incorrecta de Therio- 
dictis Mercerat, 1891). 


Especie tipo. Theriodictis platensis Mercerat, 1891. Ensenadense 
(Pleistoceno Temprano-Medio temprano); Provincia de Buenos 
Aires (Argentina). 


Especies incluidas. Theriodictis platensis. 

Diagnosis enmendada. La misma que la especie, por mono- 
tipia. 

Distribución geográfica. Provincia de Buenos Aires, Argentina. 
Distribución cronológica. Edad Ensenadense (Pleistoceno 
Temprano-Medio temprano; véase Prevosti et al, 2004b, 
2009b). 


Comentarios 

La redefinición de Theriodictis como un género monotí- 
pico limita su diagnosis a los caracteres distintivos de su es- 
pecie tipo 7. platensis. La ausencia de autapomorfías hace 
que la mayoría de los caracteres usados en el análisis cla- 
dístico (Prevosti, 2006, 2010; así como la topología de la 
Fig. S8 de la Información Suplementaria online 1) no sean 
útiles para diferenciarlo de Protocyon (aunque sí de los otros 
grandes cánidos) y sólo los separa la ausencia de ciertos ca- 
racteres derivados en Theriodictis. Estas diferencias ya han 
sido señaladas por autores previos (e.g., Berta, 1981, 1987, 
1989; Berman, 1994) y corresponden a la presencia de en- 
tocónido bien desarrollado en el m1, M2 con tres raíces y 
ausencia de CAD en ciertos premolares (e.g., P3). Si bien el 
hallazgo de nuevos ejemplares en muy buen estado de 
conservación permitió ampliar notablemente el conoci- 
miento sobre la morfología de este género (y, por lo tanto, 
de 7. platensis), la ausencia de ejemplares completos de 
“Canis” gezi y P. tarijensis (la especie de Protocyon morfoló- 
gicamente más cercana a 7. platensis) dificulta la diagnosis 
de este taxón, al no permitir el examen del estado de ciertos 
caracteres en estas últimas. Varios caracteres craneanos 
(e.g., posición del foramen rotundo, forma del proceso pa- 
raoccipital, posición del canal para el nervio facial en la cara 
dorsal del petroso), dentarios (e.g., premolares gráciles, 


cíngulo lingual del M1 reducido, ausencia del metacónido en 
el m1) y postcraneanos (e.g., forma de las alas del atlas y del 
arco neural en la cuarta vértebra cervical) permiten distin- 
guirlo de Canis y A. dirus. La forma de la faceta sustentacu- 
lar del calcáneo es generalmente elíptica o triangular en 
Canis y A. dirus, por lo que puede ser otro carácter relevante 
en la determinación de estos taxones. "€." gezíse diferencia 
por poseer algunas estructuras dentarias más grandes, 
como el hipocono y metacónulo en el M1 y el metacónido 
en el m1. Con respecto a Protocyon, además de las diferen- 
cias que surgen del análisis cladístico, existen otros como 
ser en éste el menor tamaño del M2 y del entocónido del 
m1, el cual suele estar ausente. En Protocyon los premola- 
res y el rostro son generalmente proporcionalmente más 
cortos y el paladar más ancho. Dichos caracteres no pueden 
observarse en P. tarijensis. Sin embargo, como ya lo señaló 
Berta (1989), en esta última especie el protocono del P4 
está separado del borde mesial del diente por un surco más 
profundo que en 7. platensis y presenta un menor desarro- 
llo (vide infra), así como ocurre con el hipocono del M1. En 
cuanto al tamaño, 7. platensis posee en general medidas 
menores que A. dirus, algo menores que "Ca." geziy mayores 
que Protocyon y Chrysocyon. Con respecto a este último, hay 
claras diferencias en el tamaño relativo de los dientes car- 
niceros y los molares posteriores, entre otras (Información 
Suplementaria online 2, 3). 

Tedford et al. (2009) describen una nueva especie (The- 
riodictis? floridanus) para el Plioceno Tardío-Pleistoceno 
Temprano (Blanquense tardío-Irvingtoniense temprano) de 
Florida, EE.UU. Fue asignada con dudas a Theriodictis, ba- 
sándose en la presencia de un gran m1 sin entocónido y de 
un proceso angular alto. Cabe destacar que el conjunto de 
caracteres que presentan estos ejemplares (dos fragmen- 
tos mandibulares con m1-m2) no coincide con la morfolo- 
gía de Theriodictis. Por un lado, el metacónido del m1 está 
más desarrollado que en los ejemplares de Theriodictis que 
conservan esta estructura y, por el otro, el entocónido está 
presente y mucho más desarrollado en el m1 de 7. platensis. 
El entocónido del m1 de 7.? floridanus presenta cierta va- 
riación estando formado en el holotipo (UF 19324) por una 
pequeña cúspide y una crístida que corre a lo largo del 
borde lingual del talónido o reducido a una crístida en el UF 


133922. El proceso angular es semejante al de los géneros 
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sudamericanos, pero el borde dorsal es algo más cóncavo y 
forma una suerte de gancho dorsal. La morfología de estos 
estos ejemplares no permite vincularlos a los géneros 
sudamericanos y la combinación de caracteres presentes en 
el m1 coinciden con Lycaon pictus, Xenocyon Kretzoi, 1938 y 
con los ejemplares descriptos para Orocual (Rincón et al, 
2009; Ruiz-Ramoni et al, 2022; véase más abajo). También 
hay que tener en cuenta que el holotipo de 7.? floridanus 
(UF19324) no posee el m1 completo, por lo que no es posi- 
ble constatar la presencia de un metacónido en el mismo. 

En cuanto a la posición filogenética de 7.? floridanus, los 
análisis de Prevosti (2006, 2010) (véase también Austin et al, 
2013) lo ubican como grupo hermano de “€.” gezi+ Speothos 
venaticus+ Theriodictis+ Protocyon. En las topologías obteni- 
das en este trabajo (Figs. S7 y S8 de la Información Suple- 
mentaria online 1) este taxón también se ubica como grupo 
hermano del ORS16 1332, dentro de un clado que incluye a 
estos taxones, al ORS20 266 y a los Xenocyon de América 
del Norte (Fig. 57). En la otra topología obtenida (Fig. S8), 
este clado se divide en dos subclados, uno de los cuales con- 
tiene a 7? floridanus como grupo hermano del ORS16 1332, 
pero que incluye también al ORS20 266, "Ca." geziy alos 
Xenocyon de América del Norte. Sin embargo, dado lo frag- 
mentarios de estos especimenes de América del Norte, es 
necesario encontrar restos más completos para corroborar 
esta hipótesis. 

La topología presentada en la Figura S7 de la Informa- 
ción Suplementaria online 1 agrupa en un clado a Protocyon, 
Theriodictis, "C." gezi, T.? floridanus y los ejemplares de América 
del norte de Xenocyon lycaonoides (cf. Zrzavy et al,, 2018) y 
podría servir de base para sinonimizar estos géneros bajo el 
nombre de Protocyon por el principio de prioridad. Sin em- 
bargo, dado la presencia de otra hipótesis que permite plan- 
tear un esquema taxonómico más conservador en términos 
de cambios nomenclaturales, se prefiere seguir la topología 
de la Fig. 58 y la propuesta de Prevosti (2006). 

Finalmente, existe la mención de Theriodictis sp. para 
sedimentos del Pleistoceno Tardío de la localidad 
ecuatoriana de Guamote (1* 55' S; 78% 42' O; Chimborazo) 
(Berta, 1981, 1987, 1989), basada en el ejemplar MNHN 
GMT-1 ("incomplete left ramus with p2-p3, m1-m2”, véase 
Berta, 1989, p. 96) (rama mandibular izquierda incompleta 


con p2-p3, m1-m2) que fue descripto en Berta (1989). 
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En dicha obra aparece primero determinado como 7. 
platensis y posteriormente como P. troglodytes (Berta, 1989). 
En la enumeración de las localidades fosilíferas, Berta (1989) 
menciona un solo ejemplar referido a P. troglodytes para 
Guamote (Berta, 1989). Por otra parte, Marshall et al. (1984, 
p. 50), mencionan: “At Guamote (50 km south of Riobamba) an 
incomplete mandible of Protocyon (s./., includes Theriodictis — 
Berta, unpublished)' (En Guamote (50 km al sur de Riobamba) 
una mandíbula incomplea de Protocyon (s./., incluyendo 
Theriodictis — Berta, no publicado). Gracias a fotografías 
facilitadas por Sergio Tarquini, Lilian Cazes y Guillaume Billet 
(MNHN) se puede confirmar que este ejemplar pertenece a 
P, troglodytes (véase Información Suplementaria online 1 y 
2). La reciente mención de Theriodictis para Orocual 


(Venezuela; Ruiz-Ramoni et al, 2022) se discute más abajo. 


Theriodictis platensis Mercerat, 1891 
Figuras 3-11, Información Suplementaria online 1 
Figs. 511-512, Información Suplementaria online 2 


Theriodictis platensis Mercerat, 1891: 55. 

Canis morenoiLydekker, 1894: 3-4. 

Dynocynops morenoi(Lydekker, 1894) Ameghino, 1898: 194. 

Palaeocyon platensis (Mercerat, 1891) C. Ameghino, 1917: 268. 

Macrocyon platensis (Mercerat, 1891) Kraglievich, 1917: 277. 

Macrocyon morenoi(Lydekker, 1894) Kraglievich, 1917: 277. 

Palaeocyon troglodytes: Revilliod, 1926: 7. 

Canis (Theriodictis) platensis (Mercerat, 1891) Kraglievich, 
1928: 34. 

Canis (Macrocyon) morenoi(Lydekker, 1894) Frenguelli, 1929: 
59-64. 


Holotipo. MLP 10-80, fragmento de hemimandíbula derecha 
con el m1. 

Localidad tipo. Mar del Plata (38 00' S; 57* 34" O), General 
Pueyrredón, Provincia de Buenos Aires, Argentina (Mercerat, 
1891: fig. 2). 

Diagnosis enmendada. Cánido de gran tamaño, con medidas 
lineales generalmente mayores que en Protocyon (Informa- 
ción Suplementaria online 2, 3); canal del nervio facial des- 
plazado rostralmente con respecto al canal para el nervio 
auditivo; frontales no inflados y frente deprimida en vista 
lateral; senos frontales expandidos que penetran dentro de 
los procesos postorbitarios y llegan posteriormente casi o 


hasta la sutura frontoparietal; foramen rotundo abierto in- 
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dependientemente del canal aliesfenoideo; proceso paraoc- 
cipital muy expandido posteroventralmente; proceso cigo- 
mático del maxilar alto con ancha superficie para la inserción 
del músculo masetero superficial; proceso angular rectan- 
gular (extendido dorsoventralmente), con amplias fosas 
para las ramas inferior y superior del músculo pterigoideo 
medial; lóbulo subangular robusto cíngulo; cíngulo mesio- 
lingual del 13 poco desarrollado; dientes carniceros (P4/m1) 
proporcionalmente grandes con relación a los molares; pro- 
tocono del P4 pequeño; M1 con hipocono, metacónulo y cín- 
gulo mesial reducidos y paracono grande; M2 con tres raíces 
y con metacono reducido pero conspicuo; m1 con entocó- 
nido presente, metacónido ausente o muy reducido, trigó- 
nido grande y talónido pequeño; m2 con cíngulo mesiolabial 
poco desarrollado, paracristida fuerte y metacónido pe- 
queño; cúspide principal de los premolares gráciles; cúspide 
accesoria distal ausente en P2-3 y p2; capítulo del húmero 
romo; alas del atlas largas y con bordes laterales rectos; 
arco neural de la cuarta vértebra cervical con borde lateral 
recto; área de origen de los músculos tibial posterior y fle- 
xor digital largo muy comprimida transversalmente y des- 
plazada hacia el margen lateral; faceta sustentacular del 
calcáneo cuadrangular (modificado de Berta, 1989; Berman, 
1994). 

Distribución geográfica. Provincia de Buenos Aires, Argentina. 
Distribución cronológica. Edad Ensenadense (ca. 1,8-0,5 Ma). 


Materiales estudiados 

MLP 10-80 (holotipo de 7. platensis): fragmento de rama 
horizontal izquierda con m1. Procedencia geográfica: Mar 
del Plata (38 00' S; 57* 34' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 
2). Procedencia estratigráfica: Ensenadense. Fue hallado en 
la "Base del Pampeano” (Mercerat, 1891). Sin embargo, 
posee escasa información estratigráfica y geográfica aso- 
ciadas (véase Prevosti et al, 2004b, 2009a, 2009b). 

MLP 10-51 (holotipo de C. morenoj): cráneo incompleto, 
fragmentado, con los P2-M2 derechos y los C1, P2, P3 
(fragmento), M1-2 izquierdos; hemimandíbula derecha casi 
completa con los c1 (roto), p2-3, mitad distal del p4, m1-3 
(Fig. 6). En el cráneo falta gran parte de la caja craneana in- 
cluyendo al occipital, los premaxilares, pterigoideos, parte 
de los arcos cigomáticos y de la región orbitoesfenoidea de- 


recha. Presenta numerosas fracturas con desplazamientos 


entre los diferentes fragmentos, especialmente en el pa- 
ladar y el rostro. En esta última región faltan algunos 
fragmentos de los maxilares, la porción derecha está com- 
primida lateralmente y los nasales se hallan hundidos. La 
hemimandíbula posee algunas grietas. Están rotos su ex- 
tremo anterior, la porción lateral del cóndilo y el borde pos- 
terodorsal del proceso coronoides. La rama horizontal se 
encuentra parcialmente reconstruida con resina epoxi. Este 
ejemplar ha sufrido cierto deterioro desde su descripción 
original (véase Lydekker, 1894; Prevosti y Reguero, 2000). 


Procedencia geográfica: "Estación Central” de la ciudad de 
Buenos Aires (34* 38' S; 58% 28' O; Ciudad Autónoma de 


Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: 
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Ensenadense. Fue hallado en “las capas del infra-Pampeano” 
en niveles que "están casi al nivel del río y en consecuencia 
por debajo de las capas pampeanas superiores” (Lydekker, 
1894, p. 3). De acuerdo a un perfil paleomagnetico reali- 
zado en la intersección de las calles Libertador y Cerrito 
(Nabel y Valencio, 1981; Soibelzon et al,, 2008) este fósil po- 
dría provenir de sedimentos de polaridad reversa del cron 
Matuyama. 

MHNG GEPIV3291: cráneo incompleto con los premaxi- 
lares, los arcos cigomáticos, cóndilos occipitales, pterigoi- 
deo, región aliesfenoidea, las bullas timpánicas rotas, 
C1-M1 derechos y C1, P2-M2 izquierdos; martillo y yun- 


que derechos; hemimandíbula derecha casi completa e iz- 


Figura 2. Mapa que muestra la ubicación de las principales localidades paleontológicas con restos de grandes cánidos de América del Sur: 1, 
Inciarte (Venezuela); 2, Muaco (Venezuela); 3, La Carolina (Ecuador); 4, Guamote (Ecuador); 5, Talara (Perú); 6, ltapipoca (Brasil); 7, Laredo de 
Soledade (Brasil); 8, Curimatás (Brasil); 9, Sáo Raimundo Nonato (Brasil); 10, Campo Formoso (Brasil); 11, Lagoa Santa (Brasil); 12, Tarija (Bolivia); 
13, Ñuapua (Bolivia); 14, Gruta Clarabela (Brasil); 15, río Bermejo (Argentina); 16, arroyo Toropí (Argentina); 17, río Carcarañá (Argentina); 18, 
arroyo Ensenada (Argentina); 19, Alvear (Argentina); 20, arroyo El Chui (Brasil); 21, Balneario Hermenegildo (Brasil); 22, sitio arqueológico La 
Bellaca (Argentina); 23, Ramallo (Argentina); 24, San Pedro (Argentina); 25, Ciudad Autónoma de Buenos Aires (Argentina); 26, Wilde (Argentina); 
27, Mercedes (Argentina); 28, Luján (Argentina); 29, Paso Otero (Argentina); 30, Necochea y Quequén (Argentina); 31, Centinela del Mar 
(Argentina); 32, Miramar (Argentina); 33, Playa del Barco (Argentina); 34, Camet Norte (Argentina); 35, Arroyo Santa Elena (Argentina); 36, 
Playa Santa Elena (ex Balneario Jawa; Argentina); 37, Mar del Plata (Argentina); 38, Orocual (Venezuela); 39, Paso Muñoz (Uruguay). 
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Figura 3. Cráneo y mandíbula de Theriodictis platensis (MLP 96-IX-1-1): 1, cráneo en vista dorsal; 2, cráneo en vista ventral; 3, cráneo en vista 
lateral; 4, hemimandíbula derecha en vista labial. Escala= 5 cm. 
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quierda incompleta, con c1, p4-m2 derechos y c1, p3-m2 
izquierdos (Información Suplementaria online 1, Figs. S11- 
512). El cráneo presenta muy poca deformación plástica, 
estando la mitad derecha del rostro algo comprimida late- 
ralmente. Este ejemplar fue estudiado a base de una réplica 
del cráneo donado por Christian Meister del MHNG. Réplicas 
de las mandíbulas fueron estudiadas en el BM (BM 26416: 
hemimandíbula derecha; BM 26416a: hemimandíbula iz- 
quierda). Además, Lionel Calvin del MHNG facilitó fotografías 
de muy buena calidad. Procedencia geográfica: barrancas 
costeras en la desembocadura del arroyo Santa Elena (37* 
51'S; 57* 30" O; Mar Chiquita, Buenos Aires, Argentina; Fig. 
2). Procedencia estratigráfica: Ensenadense tardío. Este 
ejemplar se extrajo a algunos pies por arriba del nivel del 
mar (Revilliod, 1926). Vucetich et al (1997) basándose, entre 
otras evidencias, en la presencia de Mesotherium cristatum y 
Tapirus sp., correlacionan el sector inferior de las barrancas 
ubicadas en las inmediaciones de la desembocadura del 
arroyo Santa Elena con el "Ensenadense cuspidal” de “las tos- 
cas del Río de La Plata” (Ciudad Autónoma de Buenos Aires). 
Según recientes análisis paleomagnetológicos (Bidegain et 
al., 2005), en la desembocadura del arroyo Santa Elena sólo 
afloran sedimentos con polaridad normal correspondientes 
al cron Brunhes, lo que permite restringir la edad de este 
ejemplar al Ensenadense tardío (entre 0,78 y 0,5 Ma; Prevosti 
et al, 2009b). Cione et al (2002) reconocieron un nivel ma- 
rino correspondiente a un estadio interglacial más antiguo 
que el último interglacial y más joven que 0,78 Ma, a 1,5 m 
desde la base de la barranca cerca del arroyo Santa Elena y, 
por lo tanto, por arriba del nivel portador del ejemplar de 
Theriodictis. 

MLP 96-IX-1-1: cráneo casi completo con los 11, 13-M2 
izquierdos, 11-M2 derechos y ambas hemimandíbulas con 
casi toda la dentición (11, i3-m2 izquierdos; ¡2-m2 dere- 
chas); atlas; tercera y cuarta vértebras cervicales; fragmento 
del arco neural con la postcigoapófisis de una vértebra 
torácica; las siete vértebras lumbares; el sacro; catorce vér- 
tebras caudales: primera a cuarta y de la quinta? a la deci- 
mocuarta?; siete fragmentos distales de costillas; primera 
costilla izquierda; cuarta costilla derecha e izquierda sin la 
porción proximal; quinta costilla izquierda; fragmentos pro- 
ximales de la sexta? a la octava? costilla derecha; novena? 


costilla derecha; décima? costilla derecha sin la porción an- 
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terior; decimoprimera y duodécima costilla derecha incom- 
pletas; fragmento proximal de la escápula derecha; frag- 
mento distal de la escápula izquierda; húmeros, radios y 
ulnas derechas e izquierdas; metacarpianos segundo a 
quinto izquierdos y las falanges correspondientes a estos 
dedos; pelvis con el borde anteroventral del ilion izquierdo, 
el pubis y el isquion rotos; fémur derecho; cabeza y trocán- 
ter mayor del fémur izquierdo; rótula derecha; tibia derecha 
y fragmento distal de tibia izquierda; fíbula derecha casi 
completa y dos fragmentos distales de la fíbula izquierda; 
metatarsianos segundo a quinto, izquierdos y derechos; 
falanges proximales y medianas de los dedos segundo a 
quinto de ambos miembros posteriores; falanges ungueales 
del autopodio posterior derecho de los dedos segundo a 
quinto; falanges ungueales del autopodio posterior iz- 
quierdo de los dedos tercero a cuarto (Figs. 3, 5-10). Pro- 
cedencia geográfica: barrancas del río Paraná en las 
cercanías de Ramallo (33% 29' S; 60* 00' O; Buenos Aires, 
Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Ensenadense 
tardío. Este ejemplar fue encontrado en un sedimento limo 
arenoso que aflora entre 1 y 2 m por encima del nivel del río. 
De este nivel provienen restos de Scelidodon, taxón que 
está restringido en la región pampeana a la Biozona de 
Mesotherium cristatum (Prevosti y Palmqvist, 2001; Prevosti 
et al, 2004b, 2009a, 2009b; Voglino y Pardiñas, 2005). Este 
nivel se correlaciona con la unidad aloestratigráfica 4 del per- 
fil relevado en la zona de Baradero por Nabel (1993), locali- 
dad situada a 60 km al SE de Ramallo (véase Prevosti y 
Palmgqyvist, 2001) y corresponde al sector C de la unidad 8 de 
Voglino y Pardiñas (2005). Dicho nivel se encuentra inme- 
diatamente por encima del límite paleomagnético Matuyama/ 
Brunhes, por lo que la edad de este material sería menor a 
0,78 Ma (Nabel, 1993). 

MMP 2700: fragmento anterior de cráneo con 11-M2 
izquierdos y 11-P2 derechos; hemimandíbulas rotas por 
detrás los p4, coni1-3, c, p1-4 izquierdos e 1-3, cy p1-3 
derechos; fragmento de caja craneana formado por parte 
del frontal, parietal y temporal izquierdos. Procedencia 
geográfica: 110 m al S de la bajada de Playa Santa Elena 
(37% 52'S, 577 30' O; Mar Chiquita, Buenos Aires, Argen- 
tina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Ensenadense tardío. 
El MMP 2700 proviene del nivel 2 del perfil de Prevosti et al. 


(2004b). A base de la presencia de Mesotherium cristatum y 
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de la correlación con el perfil de Bidegain et al. (1998: 235- 
238), este nivel tendría una edad 0,78-0,5 Ma (Prevosti et 
al, 2004b, 2009a, 2009b). Trabajos de campo permitieron 
obtener muestras paleomagnéticas en esta localidad, que 
poseen polaridad normal y son interpretadas como perte- 
necientes al cron Brunhes (Prevosti et al, 2009b), corrobo- 
rando la hipótesis de Prevosti et al. (2004b). 

MLP 96-XI-10-1: caja craneana con parte de los parie- 
tales, temporales, el occipital (incluyendo el cóndilo iz- 
quierdo) y parte de la bulla timpánica derecha; fragmento 
de maxilar derecho con P4-M11; fragmento de yugal aislado; 
fragmento de frontal derecho; nasales aislados; fragmento 
formado por los premaxilares y parte de los maxilares, con 
12-C1, P1 (roto) derechos y 12-P3, P4 (roto) izquierdos; he- 
mimandíbula izquierda con i2-c1, p2-m3 y hemimandibula 
derecha con p2-3, m1-m2; segunda vértebra torácica y 
sexta—-séptima lumbares; esternebra; astrágalo, cuboides y 
ectocuneiforme derechos; metatarsianos derechos segundo 
a quinto; falanges proximales de los dígitos tercero a quinto 
derechos; falange medial derecha del quinto dígito poste- 
rior; seis huesos sesamoideos proximales (Figs. 6, 9). Pro- 
cedencia geográfica: Arroyo Las Hermanas, Ramallo (33* 29' 
S; 60% 00' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: Ensenadense tardío. Fue hallado en el mismo 
nivel estratigráfico que el MLP 96-IX-1-1 (véase más 
arriba), por lo que puede asignarse al Ensenadense tardío. 

MPS 2: cráneo y mandíbula con los 13-M2, i1-2, c1-m2 
derechos y 11-M2, ¡1-m2 izquierdos; vértebras torácicas 
duodécima y decimotercera; las siete vértebras lumbares, 
sacro, y 12 vértebras caudales: segunda a décima y deci- 
motercera? a decimoquinta?; dos costillas derechas (deci- 
motercera? y decimosegunda?); baculum; fragmento 
proximal de humero izquierdo; ambos fémures, tibias, as- 
trágalos y calcáneos; navicular, entocuneiforme, mesocu- 
neiforme y ectocuneiforme derechos; metatarsianos quinto, 
cuarto (roto) y segundo (roto) derechos, y segundo a quinto 
izquierdos pero incompletos; falanges proximales y media- 
les de los dedos segundo, tercero y cuarto izquierdos; fa- 
langes derechas proximales y mediales de los dedos segundo 
a quinto y segundo a cuarto del miembro posterior, respec- 
tivamente; falange ungueal derecha del dedo posterior ter- 
cera o cuarta (Figs. 4, 11). Procedencia geográfica: cantera 


ubicada entre la antigua y la nueva Ruta 9, 1 km al SE del río 


102 


Tala, ex campamento de Vialidad Nacional (33% 47' 39” S; 
59% 37'07” O; San Pedro, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Ensenadense tardío. Fue encon- 
trado en un nivel limoarenoso marrón (7.5YR5/3), a 2 m de 
profundidad. No hay fósiles asociados que permitan esta- 
blecer la edad de este nivel. Recientes trabajos de campo 
permitieron obtener muestras paleomagnéticas en esta 
cantera. El nivel portador posee polaridad normal corres- 
pondiente al cron Brunhes pero se encuentra inmediata- 
mente por encima de la reversión Brunhes/Matuyama 
(Prevosti et al, 2009b). La reversión Matuyama/Brunhes se 
da en la base los perfiles de otras canteras de San Pedro 
(Nabel, 1993; Prevosti et al, 2009b), donde también fueron 
encontrados restos de mamiferos ensenadenses (e.g. 
Glyptodon muñizi y Mesotherium cristatum). La posición es- 
tratigráfica de este ejemplar es similar a la de los encontra- 
dos en Ramallo y se interpreta que también le corresponde 
una edad Ensenadense tardía. 


Descripción 

Cráneo. El cráneo es robusto, presentando un rostro, pala- 
dar y Caja craneana anchos, con fuertes arcos cigomáticos 
lateralmente expandidos. El rostro es proporcionalmente 
corto y ancho, aunque no al extremo observado en Protocyon 
y está poco comprimido por detrás de los caninos. La aber- 
tura nasal es subcircular y proporcionalmente ancha. El pa- 
ladar se encuentra muy expandido transversalmente al nivel 
de los P4-M1. Contrariamente a lo indicado por algunos au- 
tores (e.g., Kraglievich, 1928, p. 18) la región frontal es, en 
vista lateral, relativamente plana y poco elevada, a diferen- 
cia de algunas especies de Canis y de Aenocyon. Los arcos 
cigomáticos son muy robustos y delinean lateralmente un 
contorno angular ancho. El borde anterior de la órbita se 
ubica sobre el surco carnicero del P4. La constricción pos- 
torbitaria está poco marcada en los MLP 96-IX-1-1 y MMP 
2700, siendo más angosta en los MHNG GEPIV3291 y MLP 
10-51. La fosa mesopterigoidea es, proporcionalmente, 
ancha, en particular en su extremo anterior. 

La cara dorsal de los nasales es suavemente convexa, 
especialmente en su mitad anterior. Posee una depresión 
(fosa frontal) a lo largo de la sutura internasal que se conti- 
nua en los frontales. Su ancho máximo se encuentra en su 


porción más rostral, se estrecha caudalmente hasta el nivel 
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Figura 4. Cráneo y mandíbula de Theriodictis platensis (MPS 2): 1, cráneo en vista dorsal; 2, cráneo en vista ventral; 3, cráneo en vista lateral; 
4, hemimandíbula derecha en vista labial. Escala= 5 cm. 
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del foramen infraorbitario donde vuelve a ensancharse. A 
partir de este punto se comprime suavemente hasta su ex- 
tremo más caudal, terminando en un proceso frontal relati- 
vamente corto y ancho. Su borde rostral está muy escotado, 
dado que el proceso nasal y un proceso medial se encuen- 
tran bien expandidos rostralmente. Se extiende caudal- 
mente hasta (MLP 96-IX-1-1, MPS 2 y MHNG GEPI V3291) 
O apenas por detrás (MLP 10-51) de la sutura fronto-maxi- 
lar. El ejemplar MLP 96-1X-1-1 presenta tres pequeños fo- 
rámenes en la superficie dorsal, a la mitad del largo de los 
nasales, dos en el izquierdo y uno en el derecho. El prema- 
Xilar posee un cuerpo robusto que está expandido transver- 
salmente. El proceso nasal se encuentra anteroposte- 
riormente bien expandido en su base, pero llegando casi 
sobre la mitad del P2 se comprime caudalmente. En la cara 
lateral del premaxilar derecho del MLP 96-IX-1-1 se ob- 
serva un pequeño foramen nutricio. Los procesos palatinos 
limitan medialmente a unas grandes fisuras palatinas. Estas 


son reniformes, con el borde lateral curvo y el medial recto, 


Figura 5. Dentición de Theriodictis platensis (MLP 96-IX-1-1): 1, serie 
dentaria superior izquierda en vista oclusal; 2, serie dentaria inferior 
derecha (p2-m2) en vista labial; 3, serie dentaria inferior derecha 
(p2-m2) en vista oclusal. Escala= 2 cm. 
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se ensanchan caudalmente y llegan hasta el borde distal del 
canino (MLP 10-51) o a la mitad del diastema entre C1-P1 
(MMP 2700, MLP 96-XI-10-1, MLP 96-IX-1-1 y MPS 2). 
En su cara externa, el maxilar presenta un formen in- 
fraorbitario elíptico que se abre sobre la mitad posterior del 
P3 y otro pequeño foramen sobre el borde anterior del P2 o 
entre los P2-1 (MLP 96-IX-1-1 maxilar derecho). En el ma- 
Xilar derecho del MPS 2 se observan dos pequeños foráme- 
nes, uno sobre el P1 y otro sobre el P2, mientras que en el 
maxilar izquierdo hay uno solo sobre el P1. Los yuga alveo- 
larios del canino y del P4 están muy marcados. Por delante 
de la órbita hay un área plana a suavemente cóncava. En la 
región medio-caudal del maxilar el borde dorsal es convexo 
y forma, junto al nasal y al frontal, una zona longitudinal in- 
flada a ambos lados de la sutura internasal e interfrontal. 
Esta estructura se encuentra menos desarrollada en el MLP 
10-51. El proceso frontal se extiende entre el frontal y la Ór- 
bita; es ancho y su contacto con el frontal es irregular y 
truncado. Por debajo de la porción ventral del yugal se ex- 
pande lateralmente y la rodea. En la cara ventral del proceso 
palatino se observa el foramen palatino mayor, ubicado ad- 
yacente al paracono del P4 y casi completamente rodeado 
por el maxilar, excepto en su porción mediocaudal donde 
contacta con el palatino. A partir de este foramen corre ros- 
tralmente el surco palatino que llega a la incisión homónima. 
El foramen palatino menor se ubica adyacente a la mitad del 
M1. El proceso pterigoideo está fuertemente desarrollado. 
En la cara lateral de la fosa pterigopalatina se observan 
entre 5 y 7 forámenes alveolares por los que pasaban vasos 
y nervios hacia los M1-2. Sobre esta misma cara, inmedia- 
tamente por detrás de la abertura caudal del canal infraor- 
bitario, hay un amplio foramen. El lagrimal forma parte del 
borde anterior de la órbita, donde articula rostralmente con 
el maxilar y lateralmente con el yugal. Su borde caudoven- 
tral constituye el techo de la abertura caudal del canal in- 
fraorbitario. El proceso frontal se extiende dorsalmente, 
quedando rodeado por el frontal. La fosa lagrimal es grande 
y Casi circular. El tubérculo toma el aspecto de una robusta 
convexidad en el ángulo anteromedial del borde orbital, 
sobre la cresta orbitaria. Este tubérculo se halla bien desa- 
rrollado en los ejemplares MHNG GEPI V3291 y MPS 2. La 
lámina horizontal del palatino se extiende rostralmente 


hasta quedar adyacente al protocono del P4 y se extiende 


caudalmente en su línea media hasta la mitad posterior del 
M2. La espina nasal es corta y robusta. En vista ventral, las 
alas verticales se encuentran separadas por un amplio es- 
pacio, por lo que la fosa mesopterigoidea es muy ancha en 
su extremo anterior. Esta lámina presenta, en su cara ven- 
tral, cerca de su unión con la lámina horizontal, un pequeño 
foramen orientado caudoventralmente. Sobre la lámina ver- 
tical del palatino derecho hay otro foramen más caudal, que 
es similar al que presentan algunos ejemplares de Protocyon 
(e.g., P. scagliarum; PVE-F45). La cara maxilar del palatino 
constituye la pared medial de la fosa pterigopalatina. El fo- 
ramen esfenopalatino es grande, circular y se ubica dorsal- 
mente y algo medialmente al foramen palatino caudal. Este 
último tiene la mitad del tamaño del foramen esfenopala- 


tino, es elíptico y en el MLP 96-IX-1-1 y, posiblemente, en 


O) 
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el MLP 96-XI-10-1 se halla dividido en dos por un tabique 
vertical, siendo la mitad laterorostral de mayor tamaño. En 
el palatino derecho del MLP 96-IX-1-1 la relación es inversa, 
dado que la mitad mediocaudal es mayor y se ubica más 
caudalmente que en el palatino izquierdo. En los MLP 10- 
51 y MPS 2 el foramen palatino caudal es indiviso. Por de- 
trás de este foramen se encuentra, en el MLP 96-IX-1-1, un 
pequeño foramen elíptico, que en el palatino izquierdo es 
menor y se ubica más dorsalmente. El MPS 2 posee 2 forá- 
menes en esta posición sobre el palatino izquierdo. Sobre el 
borde dorsal de esta cara, por encima del foramen esfeno- 
palatino, corre el extremo anterior de la cresta orbitaria ven- 
tral que termina, cerca de la sutura con el lagrimal, en un 
robusto y agudo promontorio. Este limita anteriormente a 


una depresión circular. 


Figura 6. Detalle de algunos rasgos de la anatomía craneana de Theriodictis platensis: 1, vista medial del proceso angular de la hemimandíbula 
derecha (MLP 96-IX-1-1); 2 y 3, estructura interna de la pared lateral de la bulla timpánica derecha (MLP 96-IX-1-1 y MLP 96-XI-10-1, 
respectivamente); 4, configuración de los forámenes en la región del aliesfenoides izquierdo (MLP 96-IX-1-1); 5, vista dorsal de molde encefálico 
mostrando el contorno lateral del giro coronal derecho (MLP 10-51). Abreviaturas empleadas: CaA, abertura anterior del canal aliesfenoideo; 
CaP, abertura caudal del canal aliesfenoideo; CT, cresta timpánica; Fl, fosa inferointerna; FOp, foramen óptico; FOv, foramen oval; FR, foramen 
rotundo; FSI, fosa superointerna; RA, foramen rasgado anterior; SA, septo intrabular anteroventral. Escala= 2 cm. 
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Solo en el MLP 96-IX-1-1 se puede observar restos del 
vómer, que representan el extremo caudal de las alas. Los 
pterigoideos no se conservan completos en ningún ejem- 
plar, ya que los procesos caudoventrales (procesos hamula- 
res) están rotos. En el MLP 96-IX-1-1 puede observarse 
parte del recorrido del canal pterigoideo. La cara ventral del 
presfenoides es alargada, angosta y muy comprimida trans- 
versalmente en su mitad anterior. En vista ventral es rela- 
tivamente corto, comparado con otros cánidos (e.g., Ch. 
brachyurus). La mitad posterior está ensanchada, las alas 
son robustas pero cortas y se ubican inmediatamente por 
detrás de la línea media de su extensión anteroposterior. 
Debido al mal estado de preservación de la mayoría de los 
ejemplares poco se puede decir de la morfología del orbito- 
esfenoides. En el MLP 96-IX-1-1 este hueso no delimita al 
foramen etmoidal, el cual queda incluido totalmente en el 
frontal, pero forma una fuerte cresta orbitaria ventral y 
parte de la cresta orbitaria dorsal. El foramen óptico es cir- 
cular, pequeño y se orienta rostrolateralmente. Su diáme- 
tro es la mitad de la fisura orbitaria. 
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El yugal es muy robusto, proporcionalmente alto con re- 
lación a su largo y se arquea dorsalmente. Sobre el borde 
lateroventral se observa una ancha y rugosa superficie que 
se expande rostralmente, punto de origen del músculo ma- 
setero superficial. Se extiende por el margen orbitario hasta 
contactar con el lagrimal. El proceso maxilar presenta un 
gran relieve en su límite ventrolateral. Por último, el proceso 
frontal es pequeño y se curva medialmente. 

La escama frontal del hueso frontal se encuentra leve- 
mente inflada a lo largo de su línea media, pero sobre la su- 
tura interfrontal forma una suave fosa frontal que se halla 
muy desarrollada en los MPS 2 y MHNG GEPI V3291. Esta 
fosa se continua con la fosa "internasal”. En vista lateral, la 
“frente” no es abrupta y elevada como en algunas especies 
de Canis (e.g., Ca. lupus) o en A. dirus, sino que se inclina cau- 
dalmente siguiendo prácticamente la línea de borde dorsal 
del rostro. El proceso postorbitario es corto y robusto (MLP 
10-51, MHNG GEPI V3291, MPS 2), estando en los ejem- 
plares MLP 96-IX-1-1 y MLP 2700 menos desarrollado. En 
estos últimos y en el MPS 2, la constricción postorbitaria se 
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Figura 7. Vértebras de Theriodictis platensis en vista dorsal (MLP 96-IX-1-1): 1, atlas; 2, tercera cervical; 3, cuarta cervical; 4, primera lumbar; 5, 
segunda lumbar; 6, tercera lumbar; 7, cuarta lumbar; 8, quinta lumbar; 9, sexta lumbar; 10, séptima lumbar; 11, sacro; 12, caudal. Escala=5 cm. 
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encuentra muy poco marcada. Por el contrario, en los MLP 
10-51 y MG 634, especialmente en el primero, ésta es más 
angosta inclusive que el ancho interorbitario mínimo. El 
proceso nasal se proyecta anteriormente hasta casi llegar 
sobre el foramen infraorbitario y su base es, proporcional- 
mente, ancha. En la cara orbital del frontal se presentan dos 
forámenes: el etmoidal, ubicado casi sobre la sutura fron- 
tal/orbitoesfenoides, por detrás del proceso postorbitario 
(MLP 96-IX-1-1, MHNG GEPI V3291) y que presenta una 
abertura simple, no doble como en Canis familiaris; un pe- 
queño foramen—que corresponde al frontal —presente en 
la cara anterorbital del proceso postorbitario (MLP 96-IX- 
1-1). En esta cara del frontal (MLP 96-IX-1-1, MHNG GEPI 
V3291, MPS 2) se observa una suave cresta orbitaria dorsal 
que corre hasta el proceso postorbitario. Las líneas tempo- 
rales nacen en el extremo posterior del proceso postorbita- 
rio, se curvan caudalmente y se unen antes de la sutura 
frontoparietal (MLP 96-IX-1-1 y MLP 10-51) o inmediata- 
mente por detrás de esta sutura (MHNG GEPI| V3291), 
formando la cresta sagital. La sutura frontoparietal se en- 
cuentra muy fusionada, por lo que cuesta identificarla en 
parte de su recorrido. Los senos frontales penetran clara- 
mente dentro de la base de los procesos postorbitarios (e.g., 
MLP 96-XI-10-1, MLP 10-51, MPS 2 y MMP 2700), pero no 
llegan al ápice del mismo y están expandidos caudalmente 
hasta casi la sutura frontoparietal. En los ejemplares MLP 
10-51 y MLP 96-XI-10-1, un tabique parasagital —lateral- 
mente cóncavo—divide caudalmente al seno en dos partes, 
que apenas sobrepasan la sutura frontoparietal. En el MLP 
10-51 la mitad medial se encuentra a su vez dividida por 
otro tabique parasagital. La parte ventral de la sutura fron- 
toparietal es rostralmente convexa, pero pasa a ser muy 
cóncava hacia el borde dorsal del cráneo. 

El parietal es lateralmente convexo y en los MPS 2 y 
MHNG GEPI V3291 desarrolla una cresta sagital alta, aun- 
que es relativamente baja en otros ejemplares (e.g., MLP 
96-IX-1-1). Estos huesos constituyen, junto al occipital, 
las crestas lambdoideas, formando la mitad rostral de la 
misma. En la cara anterior de la cresta lambdoidea derecha 
del MPS 2 hay un par de depresiones circulares, producidas 
por las fibras del músculo temporal (véase Duckler, 1997). 
El escamoso continúa con la superficie lateralmente cón- 


cava del parietal. La sutura con este último hueso es hori- 
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zontal y se observa claramente. Caudalmente, forma parte 
de la porción craneoventral de la cresta lambdoidea. Esta 
cresta es alta y se expande posteriormente en su tercio su- 
perior ("cresta nucal”), pero es baja en el resto de su exten- 
sión y termina ventralmente en un notorio tubérculo 
ubicado en su conjunción con la cresta temporal. La cresta 


temporal se encuentra bien expandida lateralmente for- 


O_ 0 
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Figura 8. Algunos huesos largos de 7. platensis (MLP 96-IX-1-1): 1, 
húmero en vista anterior; 2, ulna en vista medial; 3, radio en vista 
anterior; 4, fémur en vista anterior; 5, tibia en vista anterior; 6, 
húmero en vista lateral; 7, ulna en vista lateral; 8, radio en vista 
posterior; 9, fémur en vista lateral; 10, tibia en vista lateral. Escala= 
5 cm. 
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mando una ”repisa”. Los MHNG GEPI V3291 y MLP 10-51 
presentan una depresión oval en su borde anterior, inme- 
diatamente dorsal a la porción rostral de la cavidad glenoi- 
dea, que no se observa en el MLP 96-IX-1-1. La porción 
anterior del proceso cigomático es alta, robusta y se pro- 
yecta rostrodorsalmente y medialmente formando un án- 
gulo cercano a los 70* con la porción caudal del proceso. 
Esta última porción es perpendicular a la caja craneana y su 
cara dorsal se eleva caudalmente formando una superficie 
suavemente cóncava. En esta cara se observa un engrosa- 
miento justo antes de que el proceso se curve anterome- 
dialmente. La cavidad glenoidea es, proporcionalmente, 


Figura 9. Algunos elementos postcraneanos de 7. platensis: 1, escápula 
derecha en vista lateral; 2, pelvis en vista lateral derecha; 3, fíbula 
derecha en vista lateral; 4, tibia derecha en vista caudal; 5, cuboides 
derecho en vista anterior; 6, calcáneo izquierdo en vista lateral; 7, 
calcáneo derecho en vista superior; 8 y 9, astrágalo derecho en vista 
dorsal y ventral, respectivamente. Con la excepción de las 5 y 9 que 
corresponden al MLP 96-XI-10-1, las restantes ilustran el MLP 96-IX- 
1-1. Abreviatura empleada: FT, área de origen de los músculos tibial 
caudal y flexor digital medial. Escala= 5 cm. 
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ancha y está limitada posteriormente por un gran proceso 
postglenoideo, que se curva rostralmente. Sobre la cara 
posterior de este proceso, inmediatamente rostral al meato 
auditivo externo, se abre un gran foramen postglenoideo. El 
mastoides posee un proceso homónimo, en forma de un 
gran tubérculo. Lateralmente al tubérculo hay una pequeña 
superficie cóncava. No se conserva ninguna bulla timpánica 
completa, pero por lo que puede observarse en el MPS 2 
eran globosas, aunque relativamente pequeñas con relación 
al tamaño del cráneo. Su mitad medial es más globosa, es- 
pecialmente en su parte caudal que se infla progresiva- 
mente hacia su porción media, correspondiendo a la parte 
formada por el entotimpánico. El meato auditivo externo es 
corto, pero está más expandido caudalmente donde alcanza 
al borde lateral del foramen postglenoideo. Se encuentra 
poco desarrollado en su parte caudodorsal. Caudalmente al 
meato auditivo externo abre el foramen estilomastoideo. En 
el ápice anterior de la bulla, ventralmente al tubo de Eusta- 
quio, se desarrolla un corto y robusto proceso. En el MLP 
96-IX-1-1 la fisura petrotimpánica se encuentra entre el 
tubo de Eustaquio y el proceso postglenoideo, más cerca de 
este último. Por esta fisura emergía la cuerda del tímpano. 
En los ejemplares MMP 2700, MHNG GEPIV3291, MLP 96- 
XI-10-1 y MLP 96-I1X-1-1, especialmente en este último, se 
aprecia la estructura interna de las bullas timpánicas. Sobre 
la cara interna de la pared lateral de la bulla del MMP 2700, 
compuesta por el ectotimpánico y el entotimpánico caudal, 
corre la base del septo intrabular anteroventral que llega 
casi hasta la mitad de la abertura interna del meato audi- 
tivo externo. Adyacente al límite posteroventral de la cresta 
timpánica se encuentra un bajo y robusto septo (cresta 
transversal 4, veáse más abajo) que se dirige rostralmente 
hacia el septo intrabular anteroventral, pero termina antes 
de contactarlo. Este septo podría corresponder al septo in- 
trabular posteroventral. En la bulla derecha del MHNG GEPI 
V3291 se observa un septo intrabular dorsal bajo y dos 
crestas transversales incompletas, que contactan con dicho 
septo y se ubican casi en la mitad de la bulla. La cresta 
transversal posterior es más prominente. En la bulla iz- 
quierda solo se aprecia la existencia del septo intrabular an- 
teroventral. Sin embargo, es en el MLP 96-IX-1-1 donde 
mejor puede estudiarse la estructura interna de la bulla. En 


este ejemplar el septo intrabular anteroventral es incom- 


pleto, pero mientras que en la bulla izquierda solo llega a la 
porción anterior de la abertura interna del meato auditivo 
externo, en la derecha está mucho más extendido caudal- 
mente y Casi alcanza el borde posterior del meato. El septo 
intrabular dorsal es bajo, lateralmente cóncavo y se ex- 
tiende caudalmente por lo menos hasta la mitad posterior 
de la bulla. Varias crestas transversas incompletas se 0b- 
servan en la pared lateral de la bulla, pero difieren en nú- 
mero y disposición entre ambas bullas. En la bulla izquierda 
existen: (1) una cresta más o menos vertical, que aumenta 
de espesor ventralmente y no llega a la cresta timpánica; (2) 
otra cresta vertical, más abrupta, que casi llega a contactar 
esta cresta sobre el borde posterior del meato auditivo ex- 
terno; (3) una corta cresta subhorizontal, paralela a la por- 
ción caudal de la cresta timpánica y que contacta con la 
cresta 2; se ubica en el extremo más caudal de la pared la- 
teral un poco más ventral que la cresta 4; (4) una cresta tan- 
gencial al borde posteroventral de la cresta timpánica, que 
une la pared posterior de la bulla con el límite dorsal de la 
cresta 2 (septo intrabular posteroventral); (5) por último, 
una pequeña cresta vertical que corre muy cerca del borde 
dorsocaudal de la cresta timpánica y la contacta en su ex- 


tremo posterior. Esta última, la cresta 4 y la pared postero- 


Figura 10. Algunos elementos del autopodio de 7. platensis en vista 
dorsal o dorsolateral (MLP 96-IX-1-1): 1, metacarpianos (Mc) y 
falanges del miembro anterior izquierdo; 2, metatarsianos y falanges 
del miembro posterior izquierdo. Abreviaturas empleadas: Il, dígito 
segundo; lll, dígito tercero; IV, dígito cuarto; V, dígito quinto; FP, 
falange proximal; FM, falange media; Fu, falange ungueal; Mc, 
metacarpiano; Mt, metatarsiano. Escala= 5 cm. 


PREVOSTI: GRANDES CÁNIDOS FÓSILES DE AMÉRICA DEL SUR 


dorsal de la bulla delimitan un pequeño, pero profundo, seno 
circular. La bulla derecha se diferencia por los siguientes 
rasgos: poseer una cresta más—con un desarrollo similar a 
la cresta 1 de la bulla izquierda—ubicada sobre la porción 
anterior del meato, que contacta con el septo intrabular an- 
teroventral; la cresta 1 se conecta con el septo intrabular 
anteroventral; la cresta 2 es recta, más alta y también se 
conecta con el septo anteroventral; la cresta 3 es más alta 
pero corta, por lo que no llega a unirse con la cresta 2. Pos- 
teroventralmente a esta cresta hay un pequeño seno; no 
está clara la existencia de la cresta 5. Contactando con el 
septo intrabular dorsal hay tres crestas tranversales in- 
completas, dos dirigidas anteromedialmente al nivel del 
borde anterior del meato auditivo externo, mientras que la 


Figura 11. Esqueleto de 7. platensis (MPS 2): 1, ejemplar parcialmente 
articulado en vista lateral derecha; 2, detalle de la región pelviana. Abre- 
viaturas empleadas: Ba, baculum; Fe, fémur; Pe, pelvis. Escala= 5 cm. 
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restante se orienta caudomedialmente y se ubica casi al 
nivel de la mitad de este meato. En el MLP 96-XI-10-1 el 
septo intrabular anteroventral y el posteroventral son con- 
tinuos, formando un septo común que se conecta tan- 
gencialmente con el borde posteroventral de la cresta 
timpánica. Cuatro crestas transversales, subparalelas, 
contactan dorsalmente con este septo continuo en su re- 
gión medio-anterior. Comparando la morfología de este 
septo con las crestas transversales del MLP 96-1X-1-1, 
puede confirmarse que la cresta 4 es el septo intrabular 
posteroventral. En el MLP 96-IX-1-1 puede observarse que 
el canal carotídeo interno se curva lateralmente, por delante 
de la fenestra vestibular, donde forma una pared casi per- 
pendicular al resto de su recorrido. Por delante de esta in- 
flexión vuelve a dirigirse rostralmente hacia el foramen 
rasgado medio. Sobre la cara medial del entotimpánico ros- 
tral, adyacente a esta inflexión, hay un pequeño foramen. 
En el petroso del MLP 96-1X-1-1 la fosa para el músculo 
tensor del tímpano es circular y relativamente amplia. El 
receso epitimpánico se encuentra por detrás de esta fosa, 
posicionándose algo medialmente y justo enfrente a la fe- 
nestra vestibular. Este receso es circular y su diámetro es 
menor al de la fosa para el tensor del tímpano. Entre la fe- 
nestra vestibular y el receso epitimpánico se encuentra el 
canal del nervio facial que corre posterolateralmente y 
emerge del oído medio por el foramen estilomastoideo. La- 
teralmente y algo más ventral a la fosa del músculo tensor 
del tímpano hay un canal por el cual podría pasar la rama 
menor del petroso del nervio glosofaríngeo. La fosa para el 
músculo tensor del tímpano está en parte limitada ventral- 
mente por un tabique horizontal, caudalmente escotado, 
que llega hasta la porción anterior del meato auditivo ex- 
terno. La cara ventral del petroso es una superficie irregular 
de la que se destaca una elevación arriñonada, algo inflada, 
que constituye el promontorio. La fenestra coclear es una 
abertura circular que se encuentra en la cara posterolateral 
del promontorio. La faceta mediocaudal está poco desarro- 
llada. El borde medial del petroso forma el techo y la pared 
lateral del seno petrosal inferior (canal petroccipital). Sin 
embargo, la cresta que forma dicha pared está muy poco 
desarrollada, por lo menos caudalmente, ya que la bulla tim- 
pánica impide ver el desarrollo de esta cresta rostralmente 


a la fenestra vestibular. La cara ventral del petroso, confi- 
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nada al seno petrosal inferior, está muy poco excavada. 
Medialmente al promontorio hay un área plana a suave- 
mente cóncava. En la mitad medial del borde caudal del 
petroso se encuentra una amplia escotadura yugular, mien- 
tras que un pequeño surco (para la rama auricular del nervio 
vago) corre en la mitad lateral. En la sutura occipital-petroso- 
mastoides, muy cerca del proceso mastoideo, se observa un 
pequeño foramen. En el MLP 96-IX-1-1el occipital se en- 
cuentra roto, por lo que es posible observar la superficie ce- 
rebelar de los petrosos. La cresta petrosal está rota, sobre 
todo dorsocaudalmente donde es sumamente delgada. La 
Cara caudal de esta cresta es convexa y muestra un relieve 
bien marcado. El canal para el nervio trigémino es largo— 
especialmente su borde lateral —y presenta una sección 
transversal elíptica. En la base de la cara posterior de la 
cresta transversal hay un surco que comienza cerca de la 
apertura del surco para el seno transversal, pasa rostral- 
mente a la fosa subarcuata (fosa cerebelar) y llega casi 
hasta el canal del nervio trigémino. La fosa subarcuata es 
casi circular y poco profunda. Sin embargo, los bordes de 
esta fosa se encuentran rotos por lo que es difícil estimar 
su profundidad y forma exacta. Por detrás de la fosa subar- 
cuata hay un área plana que termina en una arista medial. 
Esta corre oblicuamente desde el límite lateral de la fosa 
subarcuata hasta el borde caudal del petroso, cerca del 
borde lateral de la incisión yugular. A partir de esta arista la 
superficie del petroso se inclina rostromedialmente, for- 
mando una pequeña depresión por detrás del meato audi- 
tivo interno. Esta depresión se encuentra muy poco 
excavada en el petroso izquierdo. El puente óseo que se en- 
cuentra por encima del meato auditivo interno posee un 
conspicuo tubérculo. El meato auditivo interno es elíptico; 
su borde dorsal (puente óseo) es robusto y abrupto, mien- 
tras que el ventral es comparativamente plano. El tabique 
interóseo está ubicado profundamente, por lo que es difícil 
de apreciar. El canal para el nervio acústico es mayor que el 
canal para el nervio facial y se ubica más posteroventral- 
mente. El área que ocupa la porción más medial de esta 
cara, más allá del meato auditivo interno, es horizontal, pero 
presenta un acusado relieve con un fuerte tubérculo a la al- 
tura del canal para el nervio auditivo y una depresión ros- 
tral a este tubérculo. El borde medial del petroso presenta 


un suave surco horizontal, dorsal al seno petrosal inferior. 


El MHNG GEPI V3291 conserva el martillo y el yunque de- 
rechos. El martillo tiene un proceso muscular grande, un 
proceso lateral anguloso y el manubrio recto. El proceso ros- 
tral parece estar menos desarrollada que en Ca. lupus y Ca. 
familiaris (Evans, 1993; Gúrbúz et al, 2019). El yunque pre- 
serva el cuerpo, la crus larga y la crus corta. 

Dentro de la cavidad craneana del MLP 96-1X-1-1 se 
conserva parte de la silla dorsal (dorsum sellae) de la silla 
turca (sella turcica), mientras que en el MLP 10-51 solo se 
observa la base de esta silla. En los MLP 10-51 y MLP 96- 
IX-1-1 se aprecia claramente el surco (que ocupaba la rama 
palatina del nervio facial) que parte del borde medial del 
canal de Eustaquio y se pierde en la sutura pterigoideo- 
basiesfenoides, en el borde posterior de la fosa mesopteri- 
goidea. El foramen oval es elíptico, con una relación ancho/ 
largo de 0,5 y se ubica cerca de la abertura caudal del canal 
aliesfenoideo, pero es una abertura independiente. En el 
MPS 2 estos dos forámenes están muy próximos en una 
misma depresión. La abertura caudal del canal aliesfenoi- 
deo es proporcionalmente grande y circular. La pared ex- 
terna de este canal no alcanza a cubrir al foramen rotundo 
ya que es muy corta (aproximadamente 4 mm). No está 
claro si en el MPS 2 el foramen rotundo abre dentro o fuera 
del canal aliesfenoideo, ya que esta región se encuentra de- 
teriorada. Sobre la cara externa (lateral) de esta pared hay 
una cresta poco marcada, paralela a los bordes de las aber- 
turas craneal y caudal del canal. Esta cresta se continua 
ventralmente con otra cresta mayor del proceso pterigoi- 
deo del basiesfenoides, que se orienta más craneoventral- 
mente. Esta última termina en un engrosamiento horizontal 
que se encuentra en el extremo anterovental de este pro- 
ceso. Por detrás de la cresta de este proceso y ventralmente 
a la abertura caudal del canal aliesfenoideo, hay una depre- 
sión circular muy marcada. Ventralmente a la fisura orbital 
y al foramen rotundo se encuentra un área excavada y cón- 
cava. Una fuerte cresta (orbitaria superior) parte del borde 
dorsal de la fisura orbital y se dirige anterodorsalmente, pa- 
sando sobre el foramen óptico. La sutura basiesfenoides- 
basioccipital está semifusionada (grado de fusión 2) en el 
MLP 96-1X-1-1. 

La superficie del occipital asume, en vista caudal, casi el 
contorno de un triángulo equilátero, aunque su ápice es re- 


dondeado. El inion es poco prominente y no se proyecta 
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sobre los cóndilos occipitales. Caudalmente a la porción más 
dorsal de las crestas lambdoideas hay dos áreas triangula- 
res rugosas (para el músculo semiespinal de la cabeza), se- 
paradas por un surco vertical poco pronunciado, que se 
ensancha ventralmente. En el MHNG GEPI V3291 la cresta 
occipital externa es baja y ancha. No se observan trazos de 
ella en el MLP 96-XI-10-1. En el resto de los ejemplares 
este sector de cráneo está roto. La impresión vermiforme 
no se evidencia externamente en el MHNG GEPIV3291. Una 
superficie convexa dorsal al foramen magno y poco pro- 
nunciada, presente en el MLP 96-Xl-10-1, podría corres- 
ponder a esta impresión. El MPS 2 conserva los forámenes 
mastoideos y los surcos homónimos. El borde dorsal del fo- 
ramen magno se encuentra expandido caudalmente y posee 
dos pequeñas carillas articulares dorsales, más o menos ho- 
rizontales. El foramen magno es elíptico y los cóndilos son 
anchos. La fosa condilodea dorsal se encuentra poco exca- 
vada, pero la ventral es más profunda y en el MHNG GEPI 
V3291 se continúa con una gran depresión ubicada en la 
cara medial del proceso paraoccipital. Este último se dirige 
ventrocaudalmente, estando su ápice muy expandido en 
esta dirección. La cara anterior del proceso se articula am- 
pliamente con la bulla timpánica. Bordeando al límite pos- 
terior del proceso, sobre la cara externa, se encuentra una 
gruesa cresta que se ensancha ventralmente. En la cara 
ventral del basiesfenoides puede observarse un gran tubér- 
culo muscular que está rodeado por una amplia depresión 
y, más caudalmente, otra depresión más pequeña. Estas 
depresiones son bilaterales, están separadas por una cresta 
que corre anteroposteriormente y corresponden al origen 
de los músculos largo de la cabeza y recto ventral de la ca- 
beza, respectivamente. El tubérculo faríngeo está poco 
desarrollado. El foramen hipogloso es pequeño. En el MLP 
96-XI-10-1 se observa que el seno petrosal inferior comu- 
nica con el canal condiloideo. El foramen yugular es ancho 
en los ejemplares MHNG GEPIV3291 y MPS 2. 

La rama horizontal de la mandíbula es robusta y alta, 
presentando un lóbulo subangular moderadamente des- 
arrollado. Por debajo de los m2-3 el borde ventral se hace 
más curvo, coincidiendo con la zona más alta de la rama ho- 
rizontal. El borde lateral es más o menos recto, aunque en 
algunos ejemplares (MLP 96-XI-10-1) es cóncavo en la po- 


sición de los p3-p4 y m1. El número, disposición y forma de 
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los forámenes mentonianos varían en cada ejemplar estu- 
diado, inclusive entre ambas hemimandíbulas en algunos 
ejemplares (e, MLP 96-IX-1-1). Estos forámenes se ubi- 
can a media altura sobre la cara lateral de la rama horizon- 
tal. Casi todas las hemimandíbulas estudiadas presentan en 
común un foramen de tamaño moderado al nivel de la raíz 
anterior del p3, aunque en el MLP 10-51 este es pequeño. 
Otro foramen que se ubica entre los p3-4, puede obser- 
varse en varios ejemplares (¡e., MLP 10-51; MLP 96-IX-1-1, 
hemimandíbula derecha). En los MLP 96-IX-1-1 y MMP 
2700 hay dos forámenes grandes debajo de los p1-2, mien- 
tras que en los MLP 96-XI-10-1, MHNG GEPI V3291 y MPS 
2 (hemimandíbula derecha) hay un único foramen grande. 
Además, los ejemplares MLP 10-51, MHNG GEPI V3291 
(hemimandíbula derecha) y MLP 96-IX-1-1 (hemimandíbula 
izquierda) poseen un pequeño foramen debajo de la porción 
posterior del p2. En la cara anterior de la rama horizontal del 
MLP 96-IX-1-1 hay dos forámenes, uno debajo del ¡2 y otro 
más pequeño debajo del c1. En el MPS 2 solo hay uno entre 
los 11-12. La sínfisis es robusta, está bien separada del 
cuerpo mandibular y se extiende posteriormente hasta el 
borde anterior o a la mitad del p2. En los ejemplares MLP 
10-51 y MPS 2 hay una depresión rugosa que se extiende 
por el borde ventral, inmediatamente por debajo del límite 
posterior de la sínfisis, hasta la altura del diastema p2-p3, 
que podría corresponder al origen del músculo geniogloso. 
El cóndilo articular se haya elevado con respecto al borde 
alveolar del m1, es robusto y ancho. El proceso coronoides 
exhibe un perfil cuadrangular, siendo su borde dorsal casi 
plano y los bordes caudal y craneal levemente curvados 
caudalmente. Este proceso es relativamente bajo y antero- 
posteriormente expandido en su base. La cresta coronoidea 
está muy desarrollada, por lo que la cara rostral de este pro- 
ceso es muy ancha, especialmente en la base. En esta cara 
presenta una depresión longitudinal, que se profundiza ven- 
tralmente, donde se insertaba una porción del músculo 
temporal. Medialmente a esta depresión, inmediatamente 
por detrás del alvéolo del m3, hay una superficie rugosa muy 
marcada (faceta retromolar). La fosa masetérica es muy 
profunda pero la cresta condiloidea está poco marcada. En 
esta fosa se delimitan dos áreas deprimidas, una ventral y 
otra rostrodorsal menos profunda. Debajo de la cresta con- 


diloidea, limitada ventralmente por la cresta diagonal, se 
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haya un área subtriangular levemente cóncava donde se in- 
sertaba una faceta del músculo masetero. Ambas crestas 
convergen rostralmente delimitando esta superficie, espe- 
Cialmente en el ejemplar MLP 96-XI-10-1 donde están muy 
desarrolladas en su sector anterior. La parte más dorsal de 
la cara lateral del proceso coronoides, donde se insertaba el 
músculo temporal, es comparativamente plana. La superfi- 
cie medial de este proceso es levemente cóncava y forma 
una gran área de inserción para el temporal. En los ejem- 
plares MLP 10-51, MLP 96-IX-1-1, MLP 96-XI-10-1 y MPS 
2 se desarrolla una superficie rugosa sobre el borde poste- 
rolateral del proceso angular, donde se insertaba el músculo 
masetero superficial. La escotadura sigmoidea dorsal no es 
muy profunda. El proceso angular está expandido dorso- 
ventralmente y se extiende caudalmente más allá del nivel 
del cóndilo articular. En la cara medial del proceso la faceta 
superointerna (para la inserción de la rama superior del 
músculo pterigoideo medial) está expandida dorsocaudal- 
mente y posee una superficie cuadrangular. Ventrolateral- 
mente a esta faceta, separada por la arista interna, se 
encuentra la faceta inferointerna (donde se insertaba la 
rama inferior del músculo pterigoideo medial) que también 
está expandida, pero es subtriangular y más pequeña. Las 
crestas que limitan a esta faceta (arista interna y cresta 
punteada) se curvan y convergen posterodorsalmente en el 
ápice del proceso angular. En los ejemplares MLP 96-IX-1- 
1 (hemimandíbula derecha) y MHNG GEPIV3291 estas cres- 
tas convergen caudalmente un centímetro antes del ápice, 
formando una cresta única. La faceta inferointerna es an- 
gosta en el ejemplar MLP 96-XIl-10-1. La faceta superoin- 
terna es proporcionalmene ancha en el MPS 2. La cresta 
punteada es el límite dorsal de una superficie angosta para 
la inserción de la parte reflexa del músculo masetero su- 
perficial. La arista interna y la cresta punteada concluyen 
rostralmente en un área angosta y rugosa, casi perpendicu- 
lar a esta cresta, que constituye el límite anterior de las fa- 
cetas superointerna e inferointerna. El borde ventral del 
proceso angular forma una arista longitudinal. En la hemi- 
mandíbula del ejemplar MLP 10-51 se puede observar que 
el alvéolo del p1 es poco profundo. 

Sólo el ejemplar MLP 96-IX-1-1 conserva elementos 
del aparato hioideo, estando presentes el basihioideo, el ti- 


rohioideo derecho, fragmentos del tirohioideo izquierdo, el 


epihiodeo derecho y un fragmento del estilohioideo iz- 
quierdo. El basihioideo es robusto y en vista dorsal tiene 
forma de "U”, dado que los procesos articulares para los 
huesos queratohioideo/tirohioideo divergen cranealmente. 
La faceta articular para el tirohioides se ubica en la cara cau- 
dal del proceso. La carilla articular del queratohioideo es una 
superficie triangular de la cara dorsal del proceso. Es mayor 
que la que la correspondiente para el tirohioideo. El cuerpo 
de este hueso es una barra transversal, rostralmente cón- 
cava, con una cresta rostral. En esta cara posee dos depre- 
siones cóncavas por delante de los procesos articulares. Una 
superficie rugosa se presenta sobre la cara caudal en cada 
extremo caudoventral. Su ancho máximo mide 27,5 mm. El 
tirohioideo derecho es un hueso alargado, lateralmente 
comprimido, con la cara interna cóncava y algo recurvado 
medialmente. Gana altura hacia sus extremos, en particular 
caudalmente, donde termina en una superficie articular ver- 
ticalmente elongada. El otro extremo es más ancho y lleva 
una faceta articular en su extremo ventrorostral. Su largo 
máximo es de 31,6 mm. El epihiodeo derecho es un ele- 
mento similar al anterior pero sus caras laterales son con- 
vexas. Los dos extremos son elípticos y perpendiculares 
entre sí. El distal está transversalmente expandido y posee 
una faceta articular inclinada que mira rostralmente. Late- 
ralmente a esta faceta se encuentra un tubérculo bien des- 
arrollado. Su largo máximo es de 27,85 mm. Los otros dos 
fragmentos parecen corresponder al extremo dorsal del ti- 
rohioideo izquierdo y al extremo distal del estilohioideo ¡z- 
quierdo. Comparado con Ca. lupus (MLP Ma 30), la barra 
transversal del basihioideo está más comprimida antero- 
posteriormetne y la cresta ventral no está desplazada ros- 
tralmente. En la especie actual el cuerpo del basihioideo es 
mucho más plano y recto. Es más corto, alto en su extremo 
distal y el proceso proximal es más ancho, ubicándose este 
último casi a 90* del plano sagital del hueso. Con relación a 
su largo máximo, el espesor es proporcionalmente menor. 
El epihioideo de Ch. brachyurus es más grácil y largo (tipo 
lámina), ya que está más comprimido lateralmente y el ex- 
tremo proximal no se encuentra tan expandido, carece del 
tubérculo externo y no es perpendicular al plano sagital del 
hueso. El basihioides de Lycalopex gymnocercus es muy si- 
milar al de 7. platensis, pero los procesos anterodorsales son 


más cortos y el borde ventral es cóncavo. En corte sagital, la 
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barra transversal del basihioideo es triangular, como en 7. 
platensis. El tirohioideo es más laminar, robusto, corto y es- 
peso. El epihioideo es muy parecido al de Ch. brachyurus, 
pero no es tan curvo. 

El ejemplar MLP 10-51 posee gran parte de la caja cra- 
neana rota, lo que permite apreciar el relleno sedimentario 
consolidado que preserva el molde de parte de la morfolo- 
gía del cerebro y del cerebelo. Queda expuesta gran parte 
de la cara dorsal y lateral derecha, además de una pequeña 
porción de la región posterior de la lateral izquierda. El ce- 
rebro es proporcionalmente ancho a la altura del giro pos- 
cruciforme y compuesto rostral y relativamente corto. El 
largo desde el extremo posterior del cerebro hasta el límite 
anterior del giro suprasilviano rostral es de 67,15 mm, 
mientras que el ancho (medido entre la línea media y el 
borde más externo multiplicado por 2) es de 60,5 mm (30,25 
mm x 2). Los giros son globosos y están bien demarcados 
ya que los surcos son generalmente profundos. Sobre los 
giros se ven las impresiones de numerosas arterias cere- 
brales. En vista dorsal se puede apreciar la existencia de una 
cresta longitudinal, que corre sobre la fisura longitudinal, co- 
rrespondiente a la impresión del seno longitudinal dorsal. 
Esta cresta está flanqueada por dos surcos. En esta vista se 
observan los giros lateral, ectolateral, suprasilviano, así 
como los surcos que los separan: lateral y ectolateral. El giro 
y el surco endolateral no se preservan. Rostralmente, entre 
el surco coronal y el cruciforme, está el giro sigmoideo cau- 
dal. El surco cruciforme es una depresión transversal al 
plano sagital que se encuentra cerca de la sutura parietal- 
frontal. El surco coronal es convexo y se dirige primero ros- 
trolateralmente para volcarse rostromedialmente en su 
tercio más anterior, por lo que el margen lateral del giro sig- 
moideo caudal es redondeado. En vista dorsal este giro pre- 
senta una morfología similar a los patrones “corazón” o 
“paréntesis” descriptos por Lyras y Van der Geer (2003, p. 
508-509). La cara lateral del molde encefálico está parcial- 
mente dañada, especialmente la región de la fisura silviana 
y los giros silviano y ectosilviano. El giro compuesto rostral, 
suprasilviano rostral, sigmoideo rostral y caudal están bien 
expandidos lateralmente. El margen anterior del giro com- 
puesto rostral, limitado por el surco presilviano, es plano y 
está bien separado del giro orbital. En la cara lateral pue- 


den apreciarse los giros silviano, ectosilviano, suprasilviano, 
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ectomarginal y los surcos que los delimitan, así como al 
lóbulo piriforme y la porción caudal del pedúnculo olfativo. 
El giro suprasilviano caudal es ancho. La mitad anterior del 
giro compuesto caudal está comprimida medialmente, 
mientras que la mitad caudal y la porción ventral de los giros 
ectosilviano y suprasilviano caudal se hayan lateralmente 
expandidos con respecto al lóbulo piriforme. Por detrás del 
cerebro se conserva parte del molde interno del surco o 
canal para el seno venoso transversal. En el lado izquierdo 
se puede seguir el recorrido de este canal hasta el foramen 
postglenoideo. La región del cerebelo está muy dañada 
observándose parte del vermis y de los hemisferios cerebe- 
lares, pero muy poco puede decirse de su morfología su- 
perficial. En el vermis está presente la fisura prima y parte 
de los lóbulos IV y V. De los hemisferios sólo quedan restos 
de los lóbulos ansiforme y paramediano y del paraflóculo. 
En la cara medial del fragmento craneano del ejemplar MMP 
2700 se encuentran impresos los surcos y giros del cerebro. 
Un molde de silicona permitió estudiar la morfología de una 
gran parte de la cara lateral del cerebro. El giro compuesto 
caudal es plano en su porción anterior, pero posteriormente 
el sector ventral de los giros suprasilviano caudal y ectosil- 
viano caudal están muy expandidos lateralmente. También 
pueden identificarse los surcos silviano, ectosilviano, su- 
prasilviano, ectolateral, lateral, coronal y, entre estos, los 
giros silviano, ectosilviano (medio y rostral), suprasilviano 
(medio y rostral), ectomarginal y parte del giro sigmoideo 
caudal. En la porción caudal del cerebro corre verticalmente 
un tubo irregular de escaso diámetro, con pequeñas bifur- 
caciones, que atraviesa el surco ectolateral, suprasilviano 
(en su ángulo más caudal) y el lateral. Este pequeño tubo 
podría corresponder a la arteria meníngea media. Otras di- 
minutas impresiones pertenecientes a arterias cerebrales 
se encuentran en casi toda la superficie cerebral. Entre el 
borde caudal del cerebro y una pequeña porción del cere- 
belo (hemisferio cerebelar, lóbulo ansiforme?), se encuen- 
tra el molde interno del surco transverso para el seno 
transversal. 

Dentición. Los ejemplares MG 634/14 y MLP 96-XI-10-1 
presentan un muy avanzado desgaste dentario, alcanzando 
el grado 3, mientras que en el MLP 96-IX-1-1 sólo afecta al 
ápice de las cúspides principales (grado 1). Los ejemplares 


MLP 10-51 y MPS 2 presentan un desgaste intermedio 
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(grado 2). Algunas piezas dentarias del MHNG GEPI V3291 
(porción distolingual del P3 derecho, cara lateral del (1 ¡z- 
quierdo), MLP 96-XI-10-1 (talónido del m1) y MPS 2 (c1 de- 
recho) fueron rotas en vida, ya que los bordes de esmalte 
de los fragmentos sufrieron un desgaste posterior. El al- 
véolo del 11 derecho del MPS 2 se perdió en vida y está re- 
absorbido. El desgaste dentario ocurre primero en los 
incisivos, caninos, carniceros y trigónido del m2. 

La serie superior incisiva se dispone formando un arco 
poco marcado. La descripción de estos dientes se basa prin- 
cipalmente en los MLP 96-IX-1-1, MPS 2 y MMP 2700 por 
ser los únicos ejemplares en los que puede observarse su 
morfología. El 11 es subtriangular en vista oclusal y su C1* se 
halla comprimida labiolingualmente. Presenta dos cúspides 
accesorias cónicas bien desarrolladas, una mesial y otra dis- 
tal, más bajas que la C1*. La CAD se ubica más hacia la base 
del diente, casi a la mitad de la corona. El cíngulo lingual es 
bajo, poco marcado y le otorga a la mitad interna del diente 
una forma triangular. La porción mesial de este cíngulo se 
encuentra elevada con respecto a la porción distal. El 12 
posee un patrón morfológico similar al del 11 pero es un ter- 
cio mayor que este diente. La C1” es más cónica y propor- 
cionalmente mayor, mientras que la CAD nace más 
dorsalmente con respecto a la CAM que en el 11. El cíngulo 
lingual está menos desarrollado. El 13 es considerablemente 
mayor que los 11-12 (1/2 mayor que el 12), caniniforme y 
unicuspidado. La C1* es robusta, cónica y recurvada poste- 
riormente. Dicha cúspide lleva dos cristas verticales que 
corren desde el ápice hasta casi el cuello del diente y se ubi- 
can mesiolabialmente y distolingualmente. La cara labial es 
plana mientras que la lingual es suavemente convexa, lo que 
hace que en vista oclusal presente una sección transversal 
subelíptica pero asimétrica. Carece de cíngulo lingual. En el 
MPS 2 este incisivo está algo más recurvado. El C1 presenta 
una corona robusta que está curvada posteriormente. 
Muestra una sección transversal subelíptica ya que la co- 
rona está transversalmente comprimida. Una crista vertical 
roma corre anterolingualmente, desde el ápice hasta el 
cuello y termina en un pequeño bulto de esmalte. Otra 
crista similar se encuentra en la cara posterior del diente, 
dividiéndola en dos partes casi iguales. Los premolares supe- 
riores se implantan dejando pequeños diastemas (aproxima- 


damente 4,5 mm) entre sí, aunque en el ejemplar MLP 10-51 


son más cortos. En los ejemplares MMP 2700, MLP 96-XI- 
10-1 y MLP 10-51, el P3 y el P4 están separados por un pe- 
queño espacio, pero en los MLP 96-IX-1-1 y MG 634/14 
están casi en contacto. El P1 se encuentra bien desarrollado, 
presentando una C1* alta, robusta y curvada distolingual- 
mente (especialmente en el MLP 96-I|X-1-1, en el cual en 
vista lateral tiene forma de “gancho”). Solo posee una raíz y 
una cúspide (C19). El cíngulo distal está bien expandido lin- 
gualmente, confiriéndole al diente una forma subtriangular 
en vista oclusal. Este cingulo se presenta poco desarrollado 
en el MHNG GEPI V3291, por lo que su sección transversal 
es más redondeada. En el MLP 96-IX-1-1 pueden obser- 
varse dos cristas verticales, una ubicada mesiolingualmente 
y otra más cortante que se encuentra distalmente. Estas 
cristas se extienden desde el ápice hasta el cuello del diente. 
El P2 alcanza un largo dos veces mayor que el del P1, es bi- 
rradiculado, unicuspidado y, proporcionalmente, largo y 
angosto. Su sección transversal es subrectangular y algo 
arriñonada, ya que el borde lingual es levemente cóncavo y 
un poco convexo el labial. En los ejemplares MLP 10-51, 
MHNG GEPI V3291, MPS 2, MMP 2700 y MLP 96-XI-10-1 
está implantado casi paralelamente al plano sagital, aunque 
el borde anterior se inclina un poco lingualmente, mientras 
que lo hace algo labialmente en el MLP 96-IX-1-1. La cús- 
pide principal es aguda y está distalmente inclinada y, al 
igual que el P1, lleva una crista vertical mesiolingual y otra 
distal. La mitad distal del diente es un poco más ancha que 
la mesial. La cara labial del diente es convexa, mientras que 
la lingual es suavemente cóncava. El cingulo lingual se com- 
prime al nivel de la C1” y el CD se eleva en su extremo más 
posterior, formando en el MLP 96-IX-1-1 una diminuta CCD. 
El P3 presenta el mismo patrón morfológico que el P2, pero 
es un poco mayor y es, proporcionalmente, más ancho en 
su mitad posterior. El CD también está, proporcionalmente, 
más desarrollado. En el MLP 96-IX-1-1 y MPS 2 el CD se 
encuentra más elevado que en el P2. Este premolar está im- 
plantado más oblicuamente que los P2 y casi se alinea con 
el P4. En el MLP 96-IX-1-1 presenta una pequeña CCD. El 
P4 alcanza un gran desarrollo mesiodistal con relación a los 
M1-2.Es largo y angosto, con el protocono muy pequeño y 
desplazado por detrás del borde anterior del diente. Hay 
cierta variabilidad en el desarrollo de esta estructura. Por 
ejemplo, en los ejemplares MPS 2, MMP 2700 y MLP 96-XI- 
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10-1 está reducido a un lóbulo bajo de esmalte mientras 
que en los MLP 96-IX-1-1 y MLP 10-51 forma una pequeña 
cúspide que se eleva del lóbulo de esmalte que lleva la raíz 
mesiolingual. El protocono está separado del borde anterior 
del paracono por una incisión poco marcada. Una crista 
transversal cortante une al protocono con el paracono en el 
MLP 96-IX-1-1, pero está muy poco marcada en el MLP 10- 
51. El desgaste dentario impide confirmar la presencia de 
esta crista en los otros ejemplares. La paracrista se pre- 
senta como una fuerte cresta que corre casi desde el ápice 
del paracono hasta el borde mesial del diente, aunque cabe 
señalar que en la mayoría de los ejemplares está arrasada 
por el desgaste. Lingualmente al metastilo, inmediatamente 
por encima del cuello del diente, corre un suave cíngulo 
lingual. El borde labial del M1 forma un ángulo de 30% a 45” 
con el plano sagital del cráneo, estando el borde mesial la- 
bialmente inclinado. El metacono y el paracono son relati- 
vamente altos y cónicos. La cara lingual de estas cúspides es 
muy convexa y, hacia la base, presentan una crista vertical 
que conecta al paracono con la preprotocrista y al metacono 
con el metacónulo. Estas dos cristas están bien desarrolla- 
das en el MLP 96-I|X-1-1, pero en el MLP 10-51 solo puede 
observarse la del paracono. En el resto de los ejemplares no 
se puede constatar la presencia de una crista en la cara lin- 
gual del metacono, debido al desgaste que presenta esta 
parte del diente. El paracono alcanza el doble del tamaño 
del metacono y es mucho más alto. Una fuerte paracrista 
corre mesiodistalmente desde el ápice del diente hasta el 
“parastilo” (cíngulo mesiolabial), mientras que en la cara dis- 
tal una crista contacta con otra estructura similar del me- 
tacono. A su vez, el metacono lleva otra crista mesiodistal 
que conecta al ápice del diente con el “metastilo” (cíngulo 
distolabial). La porción lingual del M1 del MLP 96-IX-1-1 es 
proporcionalmente angosta y baja con relación a la porción 
labial (paracono-metacono). El protocono es menor que el 
metacono. Su cara labial es muy convexa y la lingual recta, 
por lo que adquiere una forma “piramidal”. La preprotocrista 
se dirige mesiolabialmente y contacta con el cíngulo ante- 
rior. La postprotocrista termina en el metastilo luego de 
atravesar al paracónulo. La cuenca es profunda y abrupta en 
los MLP 96-XI-10-1, MPS 2 y MLP 96-IX-1-1, pero está 
muy poco marcada en el MLP 10-51. El metacónulo es pe- 


queño, formado por una inflexión elevada de la postproto- 
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crista. El hipocono tiene forma de medialuna y es un cíngulo 
distolingual que corre y se eleva, paulatinamente, desde la 
mitad del protocono hasta el metacónulo, aunque suele 
extenderse como un suave cíngulo hasta el metacono. En el 
MLP 96-IX-1-1 es relativamente bajo, ubicándose bien por 
debajo de la altura del metacónulo, pero en algunos ejem- 
plares (MLP 10-51 y MMP 2700) alcanza al nivel de esta 
cúspide. Esta estructura presenta en el M1 derecho del MLP 
96-IX-1-1 un pequeño surco transversal al nivel del proto- 
cono, mientras que en el izquierdo se encuentra enfrente 
del metacónulo. El borde posterior del diente es levemente 
cóncavo y el cíngulo mesial se encuentra muy reducido. El 
cíngulo labial está reducido a un pequeño reborde de es- 
malte en los extremos anterior y posterior del metacono y 
paracono, respectivamente. El contorno del M2 en vista 
oclusal toma una forma subcuadrangular y posee 3 raíces. 
En el MLP 96-IX-1-1 el M2 es más elíptico porque el para- 
cono está desplazado labialmente. La mitad lingual del M2 
está expandida mesiodistalmente con respecto a la labial. 
El patrón morfológico del M2 es similar al del M1, pero las 
cúspides del trígono son proporcionalmente más pequeñas 
y bajas. El metacono está muy reducido (es menor que el 
protocono) y, lingualmente, desplazado con respecto al pa- 
racono. El hipocono llega hasta el nivel del borde mesial del 
protocono. En el MLP 96-IX-1-1 se halla más desarrollado 
y su superficie está suavemente crenulada. El metacónulo 
se encuentra reducido a una inflexión lingual de la postpro- 
tocrista. Este diente posee dos raíces labiales y una lingual, 
que están fusionadas en la base. 

Los incisivos inferiores son más espatulados, pequeños 
y comprimidos transversalmente que los superiores. La 
relación alto/ancho de la corona es mayor que en estos úl- 
timos. Solo poseen una CAD. El tamaño aumenta progresi- 
vamente desde el ¡1 al 13. El MLP 96-IX-1-1 es el único 
ejemplar que conserva la morfología casi intacta de estos 
dientes, por lo que la descripción de estas piezas está ba- 
sada en dicho ejemplar. La sección transversal del ¡1 es sub- 
cuadrangular y el cíngulo lingual se encuentra muy reducido. 
La CAD alcanza en su base la mitad de la C1*. El ¡2 es, mor- 
fológicamente, similar al anterior, aunque un cuarto mayor; 
la CAD se implanta más lateralmente y se ubica más basal- 
mente con respecto a la C1”. El cíngulo lingual alcanza un 


mayor desarrollo, encontrándose expandido lingualmente, 
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lo que le otorga al diente un contorno triangular. La corona 
del i3 posee una morfología muy similar a la del ¡2, pero la 
CAD es proporcionalmente grande y se implanta hacia la 
mitad de la corona. La corona del c1 es robusta y grande, 
estando más curvada posteriormente que la del C1. Una 
fuerte crístida vertical corre en su ángulo anterolingual y 
termina, en la base, en un pequeño bulto de esmalte. Otra 
crístida vertical corre a lo largo de su cara posterior divi- 
diéndola en dos. Presenta una sección transversal más 
circular que el C1. Los premolares y molares inferiores se 
disponen formando, en vista oclusal, una suave curva lin- 
gualmente cóncava. Los premolares en general constituyen 
una serie abierta y presentan pequeños diastemas entre sí. 
En el MLP 96-IX-1-1 el diastema más amplio se encuentra 
entre los p3-p4, mientras que en los MLP 96-XI-10-1 y 
MMP 2700 lo hace entre el c1 y el p1. La serie premolar del 
MLP 10-51 es más cerrada y los diastemas son muy pe- 
queños. La corona de los p2-p3 alcanza una altura propor- 
cional mayor que la de los P2-p3 y aumentan distalmente 
de tamaño. El p1 es similar en tamaño y morfología al P1, 
pero se diferencia en que su C1* se curva menos en sentido 
distolingual. Posee dos crístidas verticales ubicadas en el 
angulo mesiolingual y en la cara distal del diente. Esta úl- 
tima termina en una punta sobre el CD, que es el punto más 
distal del p1. Este cíngulo se encuentra bien expandido. En 
vista oclusal, el contorno de la corona toma una forma elip- 
soidal. En el MLP 10-51 se observa un alvéolo para el p1, 
que, aunque posee un ancho y largo normal (6,3 y 4,8 mm, 
respectivamente), es poco profundo. El p2 posee dos raíces 
y una cúspide (C1*), se encuentra expandido mesiodistal- 
mente y presenta, en vista oclusal, un contorno subelíptico. 
Su mitad labial es convexa, mientras que la lingual es leve- 
mente cóncava. La C1” se inclina distalmente y está algo 
curvada lingualmente. Esta cúspide es alta, aguda y posee 
dos crístidas que corren desde su ápice hasta el borde 
distal y mesial del diente. La crístida posterior está algo des- 
plazada labialmente, mientras que la anterior lo está lin- 
gualmente. El CD se expande distalmente, por lo que la 
mitad posterior es alargada. El ancho mayor del diente tam- 
bién se presenta en esta porción. En los individuos MLP 10- 
51, MLP 96-XI-10-1 y MLP 96-IX-1-1 (p2 izquierdo), este 
premolar está implantado paralelamente al eje longitudinal 


de la hemimandíbula, pero se implanta oblicuamente en el 


MMP 2700 y el MLP 96-IX-1-1 (p2 derecho). En el MMP 
2700 el borde anterior del diente se inclina lingualmente, 
mientras que en el MLP 96-IX-1-1 (p2 derecho) lo hace la- 
bialmente. En este último espécimen, aparentemente el 
diente fue desplazado en vida, ya que el alvéolo anterior 
está transversalmente ensanchado y reabsorbido. El p3 (y 
también el p4) presenta una morfología similar a la del p2, 
pero es proporcionalmente más largo y angosto. El CM se 
destaca más de la C1” y la crístida anterior está más mar- 
cada. En el p3 del MMP 2700 puede observarse una pe- 
queña CAD. Este premolar en general se implanta 
oblicuamente, con el borde anterior levemente inclinado 
hacia el borde lingual y siendo casi paralelo al p4 (MLP 96- 
IX-1-1; MLP 10-51; MLP 96-XI-10-1: p3 derecho; MMP 
2700; MHNG GEPI V3291). El p3 izquierdo del MLP 96-XI- 
10-1 está muy inclinado lingualmente, estando el alvéolo 
anterior, al igual que el p2 derecho del MLP 96-I1X-1-1, en- 
sanchado y parcialmente reabsorbido, por lo que pudo haber 
sido desplazado en vida. Por último, en el p4 los CM y CD 
están más desarrollados que los del p3, siendo el primero 
más expandido mesialmente y el segundo, distolingual- 
mente. Este premolar presenta una CAD muy grande, cónica 
y desplazada hacia el margen labial. Por detrás, ubicada un 
poco más lingualmente, hay una diminuta CAD2", que nor- 
malmente está separada del CD por un surco poco marcado. 
Estas dos estructuras son casi continuas en los MLP 96-XI- 
10-1 y MHNG GEPI V3291. El CD se encuentra bien expan- 
dido lingualmente y llega a formar, en algunos ejemplares 
(MLP 96-XI-10-1; MMP 2700; MLP 10-51), un pequeño ló- 
bulo al nivel de la CAD. El borde distal de este diente solapa 
labialmente al extremo mesial del paracónido del m1. El p4 
de los MMP 2700 y MPS 2 es más grande con relación al 
resto de los premolares que en los otros ejemplares estu- 
diados de esta especie. En el MPS 2 la CCD es muy grande, 
está ampliamente separada de la CAD, faltando la CAD2”. El 
diente carnicero inferior es proporcionalmente grande en 
comparación con los m2-m3; su talónido es corto y más an- 
gosto que el trigónido y el metacónido normalmente falta. 
En la cara distal del protocónido, sobre el borde lingual, la 
protocrístida corre desde la punta de esta cúspide hasta el 
talónido. La protocrístida termina en otros cánidos en el 
borde mesial de la base del metacónido. Este último sólo 


está presente en el MHNG GEPI V3291 y es una cúspide 
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pequeña y relativamente baja. En el MLP 96-XI-10-1 dicha 
cúspide está reducida a un pequeño bulto de esmalte. El 
borde labial del talónido es curvo en vista dorsal; se en- 
cuentra desplazado lingualmente con respecto al borde la- 
bial del trigónido y está separado de éste por un fuerte surco 
labial. El valle del talónido es poco profundo y abre lingual- 
mente. El hipocónido se posiciona más lingualmente que en 
otros cánidos (e.g., Lycalopex gymnocercus). Esta cúspide es 
grande y presenta una crístida transversal que se dirige al 
entocónido y otra que se ubica en su cara distal. En vista 
oclusal tiene forma piramidal. Una fuerte crístida (cristida 
oblicua) une al hipocónido con la protocrístida, en la mitad 
del recorrido de esta última. Ambas crístidas convergen a la 
mitad de la altura del protocónido. El entocónido está poco 
desarrollado, es tres cuartos menor que el hipocónido. Una 
crístida transversal une a esta cúspide con la crístida trans- 
versal del hipocónido, cerrando distalmente al valle del ta- 
lónido. Posee, además, una menos marcada que corre 
verticalmente sobre su cara distal hasta el CD (observadas 
en el MLP 10-51 y MLP 96-IX-1-1). El CD está reducido y 
volcado lingualmente, formando una pequeña plataforma 
cingular. En vista oclusal el m2 presenta un contorno sube- 
líptico, con un talónido transversalmente algo más compri- 
mido que el trigónido y el cingulo mesiolabial muy reducido. 
Este cíngulo presenta un desarrollo moderado en el MLP 
96-IX-1-1. El protocónido constituye la principal cúspide del 
diente y lleva, en su cara mesial, una fuerte paracrístida cre- 
nulada, que se curva lingualmente en el extremo anterior del 
diente. En los MLP 96-1X-1-1 y MLP 10-51 la crístida obli- 
cua está bien desarrollada. El metacónido es bajo y pequeño 
y Coalescente con el borde distolingual del protocónido. En 
el MLP 96-IX-1-1 ésta cúspide es muy pequeña y, aparen- 
temente, estaría ausente en el MPS 2. El hipocónido posee 
forma de cresta y en el MLP 10-51 está muy poco desarro- 
llado. Por detrás de dicha cúspide, en el m2 derecho del MLP 
96-IX-1-1, hay un pequeño hipocónulido. El entocónido se 
encuentra reducido a un bajo cíngulo distolingual, excepto 
en el m2 derecho del MLP 96-I|X-1-1 en el que se conserva 
como una diminuta cúspide. El m3 falta naturalmente en los 
MLP 96-IX-1-1 y MPS 2 (no se observa ningún vestigio del 
alvéolo), pero es relativamente grande en el resto de los 
ejemplares. No se observan los alvéolos del m3 en el ejem- 


plar MHNG GEPI V3291, sin embargo, pudieron reabsor- 
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berse como ocurrió con aquellos correspondientes a algu- 
nos premolares. En el MLP 10-51 la corona de este molar 
es de sección circular, estando rodeada por un bajo cíngulo. 
Presenta una pequeña cúspide central correspondiente al 
protocónido. En cambio, el m3 del MLP 96-XI-10-1 posee 
un pequeño protocónido y, distolingualmente, un diminuto 
metacónido, encontrándose el cíngulo limitado a los extre- 
mos anterior y posterior del diente. 

Postcráneo. Las alas del atlas son largas y angostas, sobre 
todo en su extremo caudal donde están muy comprimidas 
transversalmente. Los bordes laterales y caudales son rec- 
tos y, los primeros, convergen cranealmente formando un 
ángulo cercano a los 45” con respecto al plano sagital. El ex- 
tremo caudal de las alas está muy expandido caudalmente 
y considerablemente separado del resto de la vértebra. El 
canal vertebroarterial es pequeño, elíptico y su orificio cau- 
dal abre a la altura de la escotadura vertebral caudal. La es- 
cotadura alar es, aparentemente, poco marcada, pero los 
bordes anterolaterales de las alas están rotos, por lo que no 
puede apreciarse con exactitud la profundidad de la misma. 
El tubérculo ventral es robusto, grande y expandido, mien- 
tras que el dorsal es romo, alto y bífido. La abertura caudal 
del foramen laterovertebral mira laterocaudalmente y pre- 
senta una sección elíptica algo mayor que la abertura cau- 
dal del canal vertebroarterial. Un pequeño canal comunica 
al extremo anterior del canal vertebroarterial con el canal 
vertebral. El arco neural de la tercera vértebra cervical es 
largo, rectangular en vista dorsal y posee una baja, pero 
larga, espina neural. Presenta dos depresiones dorsales 
profundas casi sobre la mitad del cuerpo vertebral y dos 
fuertes procesos caudales. Dentro de las depresiones 
dorsales y alrededor de ellas, hay pequeños forámenes. El 
extremo caudal de las pleuroapófisis se encuentra muy 
desarrollado y se expande laterocaudalmente, formando un 
angulo cercano a los 45” con respecto al plano sagital. La 
porción rostral de esta apófisis corre parasagitalmente aun- 
que es más pequeña y apenas sobrepasa el borde anterior 
de la carilla articular craneal del cuerpo vertebral. El canal 
vertebroarterial termina casi en la mitad del cuerpo verte- 
bral. Dorsalmente a la abertura caudal del canal vertebro- 
arterial derecho se observa un diminuto foramen. Las 
facetas articulares craneal y caudal del cuerpo están ante- 


riormente inclinadas. La craneal es pentagonal y convexa, 
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mientras que la caudal es subtriangular y levemente cón- 
cava. El cuerpo presenta una fuerte apófisis ventral (hipoa- 
pófisis) con forma de quilla que crece caudalmente. La 
cuarta vértebra cervical posee una morfología muy parecida 
a la anterior, pero difiere en el desarrollo de la espina dorsal, 
de los tubérculos musculares caudales y de la quilla ventral 
(hipoapófisis). En vista dorsal, el arco neural es proporcio- 
nalmente más corto y sus bordes laterales son más cónca- 
vos. Los tubérculos musculares caudales y la hipoapófisis 
están menos desarrollados. La espina neural se encuentra 
rota, pero puede verse que es más alta, fuerte y que no tiene 
forma de cresta. La cara anterior es vertical y la posterior se 
inclina caudalmente. Las pleuroapófisis poseen la misma 
disposición general, aunque la mitad distal es más corta (no 
sobrepasa al límite caudal del cuerpo), pero mucho más alta 
y robusta que en la tercera cervical. La mitad anterior está 
mucho más expandida cranealmente, terminando casi 5 mm 
por delante del extremo anterior del cuerpo vertebral que 
en la tercera cervical y es algo más robusta. El MLP 96-XI- 
10-1 conserva la segunda vértebra torácica. Su espina neu- 
ral es alta, recta y anteroposteriormente expandida. Está 
algo inclinada caudalmente, con un borde craneal laminar 
que termina ventralmente sobre el límite anterior del arco 
neural. Sobre el borde caudal de esta espina hay una fuerte 
cresta longitudinal que no llega a su base. Las precigoapó- 
fisis se orientan dorsomedialmente, mientras que las pos- 
tcigapófisis lo hacen ventralmente. La diapófisis es grande, 
elongada y muy cóncava, mientras que las parapófisis son 
circulares, amplias y miran caudalmente. El cuerpo es corto 
y ancho, mientras que las espinas neurales están rotas y el 
cuerpo es más ancho que alto. Las apófisis transversales 
son muy cortas, mientras que las anapófisis y metapófisis 
se hallan muy desarrolladas. La doceava vértebra torácica 
presenta una parapófisis bien demarcada, que tiene un con- 
torno circular. La mayoría de las apófisis transversas y las 
espinas neurales de las vértebras lumbares están rotas en 
el MLP 96-IX-1-1, pero casi todas las neurales están pre- 
sentes en el MPS 2. Estas espinas son bajas, rectas y están 
expandidas anteroposteriormente. En la quinta y sexta vér- 
tebra lumbar la espina neural se inclina cranealmente y se 
vuelven más agudas, especialmente en la sexta. El largo del 
cuerpo vertebral aumenta progresivamente hasta la cuarta 


lumbar y luego disminuye abruptamente en la última lum- 


bar. Contrariamente, el ancho del cuerpo vertebral se man- 
tiene constante, con excepción de la séptima lumbar en la 
cual es proporcionalmente mayor, superando su largo. La 
faceta articular craneal del cuerpo tiene forma de corazón 
en las primeras vértebras lumbares, pero a partir de la 
quinta vértebra el borde ventral comienza a hacerse menos 
convexo, siendo subrectangular en la séptima lumbar. La fa- 
ceta caudal es más elíptica, ancha y cóncava que la craneal. 
La cara ventral del cuerpo es heterocélico (anteroposterior- 
mente cóncavo y transversalmente convexo). En la cara 
ventral de las vértebras lumbares segunda a quinta hay una 
fuerte, pero baja, cresta media, paralela al plano sagital. 
Sobre esta cara hay varios diminutos forámenes, pero en la 
segunda y quinta lumbar existen dos grandes, uno a cada 
lado de la línea media del cuerpo vertebral. Por debajo del 
angulo ventrolateral de las facetas articulares caudales del 
cuerpo vertebral de la primera y segunda lumbar, se obser- 
van dos pequeños tubérculos. Estos son menos conspicuos 
y se ubican más dorsalmente en las vértebras más caudales 
hasta faltar en las lumbares posteriores. Las metapófisis 
están más desarrolladas en las lumbares anteriores (pri- 
mera y segunda) que en las posteriores (quinta a séptima), 
en las que disminuyen de tamaño caudalmente. Las meta- 
pófisis de las lumbares tercera y cuarta se encuentran rotas. 
Las anapófisis sufren un proceso similar, disminuyendo de 
tamaño caudalmente hasta desaparecer en la quinta lumbar. 
La espina neural sólo está completa en la primera vértebra 
lumbar, en la que es alta, larga y termina ensanchándose la- 
teralmente. Su borde craneal es recto y vertical, mientras 
que el caudal es cóncavo. Los procesos transversales au- 
mentan su longitud desde la primera a tercera lumbar. En 
estas tres vértebras son robustos y laminares, se dirigen la- 
teroanteroventralmente y terminan ensanchándose. En la 
primera lumbar se dirigen más lateralmente que en la se- 
gunda y tercera. En las vértebras lumbares cuarta y quinta 
sólo se conservan las bases de estos procesos, que se ex- 
panden en la misma dirección que en la tercera y segunda 
lumbar, pero aparentemente estaban más desarrollados. En 
la sexta lumbar este proceso es más largo y delgado que en 
las anteriores (primera a tercera). En la séptima lumbar sólo 
está presente la mitad proximal del proceso transversal 
izquierdo, el cual también es largo, pero más delgado y re- 


dondeado en corte trasversal que en la vértebra anterior. 
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En relación con el resto de las lumbares, las postcigoapófi- 
sis de la sexta están comprimidas lateralmente, mientras 
que en la séptima se encuentran muy separadas entre sí. El 
sacro está formado por tres vértebras. Los procesos trans- 
versos de la segunda y tercera vértebra sacra, así como la 
espina neural de la primera, se encuentran rotos. Las alas 
están expandidas y presentan, en vista lateral, un perfil sig- 
moideo con la porción dorsal curvado caudalmente y con 
una profunda escotadura anterior. La segunda vértebra sólo 
contribuye a formar el extremo caudal de las alas, que es un 
cuarto de su tamaño. La cara ventral del sacro es bien cón- 
cava. El borde anterior del arco neural de la primera vérte- 
bra presenta una profunda escotadura con forma de “V", 
que permite observar a los dos forámenes dorsales del 
cuerpo. La fusión de las pre- y postcigoapófisis forma unos 
pequeños tubérculos aislados que no llegan a conformar 
una cresta intermedia. La espina neural de la segunda vér- 
tebra es alta, laminar y se fusiona con la de la primera y ter- 
cera, formando una cresta mediana. La espina neural de la 
segunda vértebra sacra sólo llega a la mitad de la altura de 
la de la vértebra segunda. En el MPS 2 la tercera sacra, apa- 
rentemente, no estaba fusionada con la segunda. En las pri- 
meras cuatro vértebras caudales el cuerpo es ancho y bajo, 
sobre todo en las primera y segunda. El tamaño, el diáme- 
tro del canal vertebral y de los procesos transversales 
disminuyen caudalmente. En vista dorsal los procesos 
transversales forman una ”V”, con el vértice cranealmente 
dirigido. Las pre- y postcigoapófisis se encuentran bien 
desarrolladas y articulan ampliamente entre sí. Los proce- 
sos hemales faltan en estas vértebras. La primera vértebra 
caudal conserva una pequeña anapófisis derecha. La quinta? 
caudal carece de su borde anterior y el arco neural está roto 
caudalmente. Posee un angosto foramen vertebral. El 
cuerpo es cilíndrico, más largo y angosto que en las vérte- 
bras anteriores y sus procesos transversales se ubican cau- 
dalmente y son más pequeños que en sus precedentes. En 
la sexta? el cuerpo es todavía más cilíndrico y largo, pero el 
canal vertebral y los procesos transversales están más re- 
ducidos. Sobre la base de la faceta articular del cuerpo hay 
dos procesos hemales con forma de tubérculos. Las meta- 
pófisis son largas y se dirigen anterodorsalmente. En el 
último tramo de vértebras caudales (vértebras decimose- 


gunda a decimocuarta), estas se simplifican caudalmente 
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terminando en un cilindro con diminutas metapófisis y pro- 
cesos hemales. El cuerpo vertebral mantiene su largo hasta 
la undécima caudal, aunque se hace más grácil y luego co- 
mienza a disminuir. Los procesos transversales caudales 
están presentes, aunque muy reducidos, hasta la undécima 
caudal. Solo en la novena y décima se esbozan los procesos 
transversales craneales. De acuerdo a los elementos pre- 
servados, este cánido contaba al menos por 14 vértebras. 

Las costillas, así como las esternebras (vide infra), no se 
apartan de la morfología típica que se observa en especies 
actuales de cánidos comparables (¡e., Canis spp. y Lycalopex 
gymnocercus). La esternebra es rectangular (largo: 26,95 
mm) y presenta unas depresiones transversales en uno de 
sus extremos. En Ch. brachyurus son proporcionalmente más 
largas y cuadrangulares en sección transversal. 

En la escápula, la impresión del músculo serrato ventral 
ocupa el ángulo dorsocaudal de la cara medial de este 
hueso. El borde anterior de esta impresión contacta con el 
borde dorsal de la escápula casi en ángulo recto. La cavidad 
glenoidea es cilíndrica y su cara lateral suavemente convexa. 
El proceso coracoideo es robusto. El metacromion se pro- 
yecta ventralmente al acromion, formando una cresta baja 
y grácil que termina en un ángulo agudo. El acromion pre- 
senta un ápice redondeado y robusto, aunque su borde ven- 
tral está algo aplanado. El tubérculo infragleonoideo se 
encuentra dividido en dos por un fuerte surco longitudinal. 

La tuberosidad mayor del húmero está bien desarrollada 
y es más alta que la cabeza. Sobre la cara lateral de este tu- 
bérculo hay un área plana subcircular donde se insertaba el 
músculo infraespinoso. La diáfisis es robusta y se curva cau- 
dalmelmente. La línea tricípita (deltoidea) está muy marcada 
y termina, distalmente, en un fuerte tubérculo deltoideo. 
Sobre la porción proximal de esta línea hay una prominente 
tuberosidad para el músculo teres minor. Esta tuberosidad 
está poco desarrollada en el MPS 2. La inserción del mús- 
culo teres majorforma una gruesa cresta vertical en la parte 
proximal de la cara medial de la diáfisis. El epicóndilo me- 
dial se encuentra roto distalmente, pero puede observarse 
que la faceta para el músculo pronador redondo se ubica por 
encima de la correspondiente a los músculos flexores del 
carpo y de los dígitos. El foramen supratroclear y la fosa ra- 
dial son amplios. El epicóndilo medial presenta un tubérculo 


con una faceta cilíndrica para el músculo pronador teres 
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(pronador redondo) y otro tubérculo más pequeño que se 
ubica distanciado y distorostralmente al primero. Por detrás 
de este último tubérculo hay dos pequeñas facetas muscu- 
lares para los músculos flexores del carpo y de los dígitos. 
En el epicóndilo lateral hay dos facetas subiguales y elípti- 
cas. La superior corresponde a los músculos extensores del 
carpo y de los dígitos y al ligamento colateral lateral la se- 
gunda. En la epífisis distal el cóndilo posee escaso relieve, ya 
que es poco convexo y no se diferencia mucho del resto de 
la epífisis. El surco dorsolateral al cóndilo es poco profundo, 
mientras que el extremo laterodorsal de la superficie arti- 
cular es corta y no se proyecta externamente. 

En el radio la eminencia capitular es alta y la fovea arti- 
cular proximal presenta un perfil sigmoideo, ya que su ex- 
tremo medial es suavemente convexo. La diáfisis está 
cranealmente arqueada y mientras que su borde medial es 
algo convexo, el lateral es cóncavo. La diáfisis se hace más 
robusta distalmente y pasa de poseer una sección subcua- 
drangular a una cilíndrica. La cara craneal es convexa. En el 
borde lateral, cerca de la cabeza, hay un fuerte tubérculo 
("tubérculo lateral”) para la “crura” craneal del ligamento co- 
lateral lateral. Caudalmente a este tubérculo, hay una pe- 
queña eminencia y, medialmente, se observa la tuberosidad 
radial, que es la más pequeña de estas tres prominencias. 
A siete centímetros de la cabeza, sobre el borde lateral de la 
diáfisis, existe una superficie rugosa que corresponde a la 
inserción del ligamento interóseo y, medialmente, un pe- 
queño foramen nutricio. Más caudalmente se presenta una 
línea oblicua que se continua distalmente hasta la escota- 
dura ulnar, posiblemente para la membrana interósea. La 
escotadura ulnar es elíptica y cóncava, con su eje mayor 
orientado proximodistalmente. El proceso estiloideo se en- 
cuentra bien expandido más allá de la superficie articular 
para el escafolunar. Los surcos para los músculos extensor 
digital común y extensor carporadial están muy poco mar- 
cados en el radio izquierdo. Por el contrario, el surco para el 
músculo abductor largo del pulgar está bien excavado, aun- 
que el tubérculo que lo limita medialmente es pequeño. El 
extremo distal del radio derecho está roto y presenta varios 
caracteres patológicos, como forámenes anormales, creci- 
mientos óseos (especialmente sobre el surco para el mús- 
culo abductor largo del pulgar). El surco para el músculo 


extensor carporadial es más profundo en el radio derecho 


del MLP 96-IX-1-1 que en el izquierdo. 

El olécranon de la ulna es proporcionalmente largo (en 
comparación al resto del hueso); se inclina caudalmente en 
vista lateral y medialmente en vista craneal con respecto al 
cuerpo de la ulna. Esta estructura presenta, en vista proximal, 
un fuerte y prominente tubérculo caudal donde se inserta la 
cabeza larga del músculo tríceps y que constituye la parte 
más ancha del proceso, mientras que cranealmente posee 
un profundo surco limitado por dos pequeños tubérculos 
laminares. De estos, el tubérculo medial está más desarro- 
llado y se dirige proximomedialmente. La cara medial del 
olécranon es cóncava y se halla limitada proximalmente y 
caudalmente por crestas bien desarrolladas en la que se 
distingue la inserción de la cabeza medial del músculo trí- 
ceps. Sobre la cara lateral del olécranon se presenta un área 
rugosa posiblemente para la cabeza lateral del tríceps. El 
proceso anconeano es alto, ancho y su ápice redondeado, 
mientras que el proceso coronoideo medial es comparati- 
vamente bajo. El proceso coronoideo lateral se encuentra 
roto en ambas ulnas. La tuberosidad ulnar es una cresta ru- 
gosa y curva, de 2 cm de largo que se ubica inmediatamente 
distal a la escotadura sigmoidea. El borde interóseo y el área 
de inserción del ligamento interóseo se encuentran bien 
marcados. Una cresta oblicua corre desde la base (caudal) 
del proceso coronoideo lateral hasta el borde interóseo, li- 
mitando cranealmente a una profunda depresión. El cuerpo 
está transversalmente comprimido, sobre todo en su cuarto 
proximal y se hace más bajo distalmente. La porción media 
y distal es robusta y de sección subcircular. En vista lateral 
se curva anteriormente y su borde caudal es claramente 
cóncavo. La circunferencia articular, que contacta con la es- 
cotadura lunar del radio, es elíptica y convexa. Inmediata- 
mente proximal al extremo distal de la ulna derecha hay un 
callo óseo parcialmente soldado, que fue generado por una 
fractura sufrida durante la vida del animal. Esta patología y 
la que se describió en el extremo distal del radio derecho pa- 
recen corresponder a un mismo evento traumático, posi- 
blemente responsable de la ausencia del autopodio anterior 
derecho (D. Voglino, com. pers.). 

Los metacarpianos son, proporcionalmente, largos y ro- 
bustos. Los Mc2 y Mc5 son los más robustos y asimétricos, 
especialmente el Mc 5 y se curvan lateralmente. Los Mc3— 


4 son los más largos y presentan una diáfisis recta con una 
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cara dorsal casi plana. La faceta articular proximal de los 
Mc2-3 es subtriangular, anteroposteriormente convexa y 
mediolateralmente cóncava. El Mc4 presenta una faceta ar- 
ticular proximal rectangular y convexa, mientras que la del 
Mc5 se encuentra rota. En la porción proximal de la diáfisis 
de estos metacarpianos, sobre la cara palmar, puede verse 
un área rugosa distalmente extendida, donde se apoyaba el 
músculo interóseo. Medialmente en el Mc2, puede obser- 
varse el sitio en el que se insertaba el músculo flexor car- 
poradial. Esta inserción no es claramente visible en el Mc3. 
También está presente la articulación para el Mc 1. El Mc2 
presenta un pequeño tubérculo redondeado para la inser- 
ción del músculo extensor carporadial sobre su cara dorsal 
a 5 mm de la faceta articular proximal, cerca del borde me- 
dial de la diáfisis. Sobre esta misma cara en el Mc3, e inme- 
diatamente distal a la faceta articular distal, hay una 
depresión que se encuentra lateralmente rodeada por un 
tubérculo elongado mayor que el del Mc2. En esta zona se 
insertaría el músculo extensor carporadial. En la cara ante- 
romedial de la faceta articular proximal el Mc4 posee un pe- 
queño pero prominente proceso articular que contacta con 
el Mc3. El Mc5 posee una zona elevada y rugosa, que se 
ubica lateralmente a la carilla articular proximal. Sobre el 
borde lateral de la cara palmar, a lo largo del tercio proximal 
de la diáfisis, existe una depresión elongada, resultado po- 
siblemente de la inserción de ligamentos. Los extremos 
distales de estos Mc presentan crestas sagitales, fosas se- 
samoideas y cóndilos bien diferenciados y de forma cilín- 
drica. 

Las falanges proximales de los dedos 3 y 4 son las más 
grandes y simétricas. Las de los dedos 2 y 5 se curvan late- 
ral y medialmente, respectivamente. Los tubérculos palma- 
res están bien desarrollados y separados por un profundo 
surco. Las falanges medias son más cortas, planas y rec- 
tangulares que las proximales. El tamaño de las falanges 
medianas sigue el mismo patrón que las proximales, siendo 
en los dedos 2 y 4 más largas. El proceso ungueal de las fa- 
langes ungueales es robusto, curvado y su ápice romo. 

La pelvis posee un ilion con alas lateralmente cóncavas 
y torcidas lateroventralmente. El extremo anterior de las 
alas es alto y presenta una cresta ilíaca prominente. Las es- 
pinas ilíacas dorsales, tanto craneales como caudales, son 


de desarrollo moderado. La espina ilíaca ventral craneal está 
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muy desarrollada, aunque no se encuentra completa en nin- 
gún ilion, mientras que la caudal está reducida a una pe- 
queña rugosidad. La superficie articular es un área irregular 
y cóncava, más o menos circular. La tuberosidad para el 
músculo recto femoral es prominente y se encuentra divi- 
dida por un fuerte surco longitudinal. La eminencia iliopú- 
bica se halla poco desarrollada. El foramen obturador es 
subtriangular. La tuberosidad isquiática es muy prominente 
y se proyecta lateralmente y algo cranealmente. El borde 
caudal del pubis, entre su extremo más posterior y la tube- 
rosidad isquiática, se torna suavemente cóncavo. La espina 
isquiática está bien marcada, formando un sobretecho de 
10 mm de largo. Sobre la cara lateral del isquion, por encima 
del acetábulo, hay tres rugosidades que radian a partir de 
este último. La forma del arco isquiático es intermedia entre 
una “U” y una “V”. 

El trocánter mayor del fémur es recto, aunque su ápice 
se curva medialmente y alcanza la altura de la cabeza. El 
tubérculo cervical está bien desarrollado y se destaca noto- 
riamente del resto del trocánter. La fosa trocantérea es 
amplia y profunda. El tercer trocánter se encuentra redu- 
cido a una cresta rugosa. El trocánter menor es conspicuo, 
pero proporcionalmente pequeño con relación al trocánter 
mayor. La superficie rugosa está bien marcada, en especial 
el borde lateral y, sobre todo, en la porción proximal del me- 
dial. Esta última se curva cranealmente llegando a la base 
de la cabeza del fémur, pasando bastante alejada del tro- 
cánter menor. La diáfisis es proporcionalmente larga y 
curvada. Presenta una sección transversal subcircular. La 
tuberosidad supracondilea lateral alcanza un tamaño simi- 
lar al del trocánter menor, pero el medial se encuentra re- 
ducido a una diminuta rugosidad. Sobre los epicóndilos 
medial y lateral se observan dos superficies articulares, más 
o menos circulares, para los huesos sesamoideos del mús- 
culo gastrocnemio. Los cóndilos están bien expandidos cau- 
dalmente. La tróclea para la rótula es cóncava, siendo su 
borde medial más robusto y alto. La fosa extensora está 
poco marcada. 

La cara anterior de la rótula es rugosa y convexa, mien- 
tras que la faceta articular tiene forma de corazón y es cón- 
cava proximodistalmente pero convexa transversalmente. 
La rótula es proporcionalmente ancha con relación a su largo. 


La cara proximal de la tibia presenta, en vista proximal, 
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una gran tuberosidad tibial expandida anteriormente y dos 
cóndilos caudales transversalmente cóncavos. Los cóndilos 
sobresalen caudalmente, siendo el lateral más circular que 
el medial. La escotadura poplítea y el surco muscular son 
profundos, aunque el tubérculo que limita anteriormente al 
surco está lateralmente poco expandido. Caudolateralmente 
al cóndilo medial y por debajo de su altura máxima, hay un 
proceso expandido caudalmente que presenta una super- 
ficie dorsal suavemente plana. Las áreas intercondilares 
se encuentran bien excavadas. La eminencia intercondilea 
consta de dos tubérculos elevados y alargados. La tubero- 
sidad tibial y el borde craneal se hallan bien expandidos. El 
borde craneal se curva lateralmente causando que la cara 
lateral de la porción proximal de la diáfisis sea cóncava. Este 
borde abarca casi el cuarto proximal de la diáfisis y termina 
abruptamente, presentando un perfil mesetiforme. Sobre la 
cara medial del borde craneal existe una rugosidad alargada 
donde se insertaban los músculos semitendinoso, gracilis y, 
posiblemente, el sartorio. La diáfisis posee una sección 
triangular en su porción proximal, que pasa a ser elíptica dis- 
talmente. En la porción proximal de la cara caudal de la diá- 
fisis pueden verse dos crestas diagonales divergentes, que 
se dirigen al borde medial de esta cara y delimitan una su- 
perficie angosta y alargada. En esta se originaban los mús- 
culos flexor digital medial y el tibial caudal de los dedos. La 
cóclea donde articula la tróclea del astrágalo posee dos pro- 
fundos surcos separados por una prominente cresta. La cara 
medial de la cóclea es casi plana. El proceso medio, que está 
sobre la cara craneal de la epífisis distal, se encuentra poco 
expandido en dirección distal (con relación al borde craneal 
de la cóclea) y está comprimido craneocaudalmente. El 
maléolo medial se proyecta distalmente y posee un surco 
longitudinal laterocaudal. Este surco se halla limitado por 
un prominente tubérculo craneal y por un tubérculo caudal 
poco desarrollado. Por dicho surco corría el tendón del mús- 
culo flexor medial de los dedos. La escotadura semilunar es 
poco profunda. El surco para el tendón del músculo flexor 
lateral de los dedos es poco evidente y superficial, aunque 
más ancho que el surco para el tendón del músculo flexor 
medial de los dedos. 

La fíbula es delgada y grácil. Su cabeza está aplanada y 
presenta una forma cuadrangular. La carilla articular se en- 


cuentra en el dorso de la mitad anterior de la cabeza y mira 


medialmente. Caudalmente a esta faceta se encuentra una 
cresta sobre la que se originaba el músculo tibial caudal. El 
área de origen del músculo peroneo largo se encuentra poco 
expandido cranealmente y no sobrepasa el límite anterior de 
la faceta articular. En el maléolo medial los tubérculos an- 
teroproximal y caudodistal se encuentran bien desarrollados. 

La tróclea del astrágalo posee un profundo surco central 
flanqueado por dos fuertes cóndilos. El cóndilo externo es 
más robusto, alto y largo, que el interno. La faceta articular 
para el maléolo medial es plana y está caudalmente limitada 
por una línea sigmoidea. Por detrás de esta faceta, en la cara 
medial del cuerpo del astrágalo y casi a la mitad de la tró- 
clea, hay un fuerte tubérculo expandido internamente. La 
faceta articular para el maléolo lateral tiene forma de media 
luna y se ensancha distalmente. El extremo distal de esta 
faceta, sobre el proceso lateral, es marcadamente cóncavo. 
En vista proximal, la tróclea del astrágalo derecho presenta 
un pequeño foramen (de 1,4 mm de diámetro) sobre la cara 
lateral del cóndilo interno. Este foramen "astragaliano” falta 
por completo en el ejemplar MLP 96-XI-10-1. Dado que la 
tróclea del astrágalo izquierdo está rota no se puede cons- 
tatar la presencia de este foramen en el MLP 96-IX-1-1, 
aunque en la misma posición sobre el borde anterodistal de 
la tróclea del astrágalo derecho, se observa un profundo 
surco que termina en otro pequeño foramen que también 
falta en el MLP 96-XI-10-1. Este último foramen está pre- 
sente en el astrágalo izquierdo MLP 96-1X-1-1, pero no el 
surco. La faceta sustentacular (faceta articular proximal) y 
la ectal (faceta articular media) son rectangulares y cónca- 
vas. Entre ambas facetas corre un profundo y amplio surco. 
La faceta ectal es más angosta y distalmente no llega a con- 
tactar con la faceta articular para el navicular o con la faceta 
articular distal. Esta última se ubica en la cara lateroplantar 
de la cabeza del astrágalo. La cabeza es elíptica en vista dis- 
tal y su eje mayor está inclinado casi 45” con respecto al eje 
transversal del cuerpo. La cabeza está bien expandida dis- 
talmente, siendo su largo (más el cuello) un poco menor que 
el largo de la tróclea. El cuello sólo está comprimido en el 
borde lateral. El tubérculo mediodistal de la cabeza se halla 
poco desarrollado. 

El tubérculo del calcáneo (cuerpo del calcáneo) es alto, 
especialmente en su extremo distal. El borde craneal del 


cuerpo es recto y converge con el borde caudal hacia el ex- 
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tremo proximal del mismo. En dicho extremo se encuentra 
una ancha y profunda cicatriz para la inserción del tendón 
del músculo gastrocnemio y dos fuertes tubérculos late- 
rales. Sobre la cara lateral del tubérculo del calcáneo, in- 
mediatamente caudal a la faceta ectal, se encuentra un 
pequeño tubérculo alargado proximodistalmente. En este 
posiblemente articulaba parte del ligamento colateral late- 
ral. La faceta ectal es muy convexa y está dividida en dos 
partes subiguales. La proximal es más ancha, corta y se 
orienta dorsomedialmente; mientras que la distal es casi 
vertical, elíptica y mira distalmente. En vista lateral esta úl- 
tima parte se inclina suavemente en dirección proximal. El 
proceso sustentacular se halla bien desarrollado y lleva una 
faceta homónima subcuadrangular en su cara dorsal. Por 
debajo del sustentáculo y a lo largo de la porción distal del 
calcáneo, corre un profundo surco para el tendón del mús- 
culo flexor lateral de los dedos. El proceso troclear está muy 
reducido. La faceta articular distal es pequeña, elíptica y 
orientada dorsomedialmente. Se ubica bien alejada de la fa- 
ceta sustentacular de la que la separa un ancho, pero poco 
profundo surco calcaneano. La tabla dorsal presenta una 
ancha cresta que se eleva y bifurca distalmente. La faceta 
articular para el cuboides es perpendicular al eje mayor del 
Calcáneo en vista dorsal. 

El tubérculo plantar del cuboides está proximodistal- 
mente comprimido, pero se extiende por casi toda su cara 
caudal y sobresale conspicuamente del cuerpo del hueso. El 
proceso medial se encuentra bien desarrollado, pero no con- 
tacta con la cara proximal del hueso. Caudoventralmente a 
la faceta articular dorsal para el ectocuneiforme se encuen- 
tra una pequeña superficie circular, semejante a una super- 
ficie articular, en la que deberían insertarse ligamentos. El 
proceso lateral es robusto y se continua con el plantar. Un 
fuerte surco para el tendón del músculo peroneo largo corre 
sobre la cara lateral del cuboides por debajo de estos pro- 
cesos. Las superficies articulares para el navicular y el 
cuarto Mt son suavemente cóncavas y la cara anterior, ru- 
gosa. Solo el MPS 2 conserva el navicular, pero lo hace arti- 
culando con otros elementos del tarso (í.e., calcáneo, 
astrágalo, ectocuneiforme, mesocuneiforme y endocunei- 
forme), los cuales se contactan entre sí y, al estar cubiertos 
parcialmente por carbonato de calcio, no es posible apreciar 


su morfología en forma directa. 
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Las facetas articulares proximal y distal del ectocunei- 
forme presentan un perímetro subtriangular, siendo la co- 
rrespondiente al navicular proporcionalmente más corta y 
ancha. Ambas superficies son suavemente cóncavas. La 
cara anterior es irregular y el tubérculo plantar se encuentra 
roto. 

Los metatarsianos son más largos que los metacar- 
pianos y también presentan diáfisis elongadas y robustas. 
Los Mt 2 y 5 son más cortos, asimétricos y se hallan medial 
y lateralmente recurvados, respectivamente. La sección 
transversal de la diáfisis de los Mt 2 y 5 es elíptica a su- 
brectangular y la carilla articular proximal se encuentra 
comprimida transversalmente comprimida. Esta carilla tiene 
forma de “L” en el Mt 3 y rectangular en el Mt 4. La diáfisis 
de los Mt 3 y 4 es recta y de sección transversal rectangu- 
lar, siendo el diámetro transversal mayor que el anteropos- 
terior. Los Mt 2 y 5 presentan en el extremo proximal un 
proceso plantar prominente. El Mt 5 posee, además, un 
fuerte tubérculo lateroproximal romo y corto. En el MLP 96- 
XI-10-1 falta el surco anteromedial que limita a este tubér- 
culo y, adicionalmente, presenta una expansión lateral. El 
surco para la arteria metatarsiana se encuentra bien desa- 
rrollado, sobre todo en el Mt 3. Al igual que en los metacar- 
pianos, el cóndilo, la fosa sesamoidea y la quilla sagital del 
extremo distal de los metatarsianos se encuentran bien di- 
ferenciados. En ambos metapodios, la mitad anterior de la 
cabeza es cilíndrica en los centrales (Mt/Mc 3-4) y más es- 
féricas en los Mt/Mc 2 y 5. 

Las falanges del miembro posterior presentan el mismo 
patrón morfológico que las del miembro anterior, aunque 
son mayores, por lo menos en caso de las falanges proxi- 
males y las falanges medianas 3 y 4. En la cara lateral de la 
falange proximal del dedo 5, cerca de la base, presenta un 
tubérculo circular bien desarrollado, donde se insertaba el 
tendón del quinto músculo interóseo. También se conser- 
van 12 sesamoideos proximales que articulan con la cara 
palmar de la cabeza distal de los metapodios y en parte con 
las falanges proximales. Tienen forma de media luna y pre- 
senta una amplia y elíptica faceta articular cóncava en su 
cara anterior. El largo máximo de estos huesos varía entre 
10,25 mm y 14,7 mm. Podrían pertenecer tanto al autopodio 
anterior como al posterior, del miembro izquierdo o derecho. 


El hueso peneano (báculo) sólo está presente en el MPS 
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2. Es alargado y triangular en vista lateral, mientras que su 
cara ventral presenta un profundo surco uretral. En su ex- 
tremo basal forma un proceso robusto, aunque pequeño. 
Las caras laterales son planas y el borde dorsal, recto. 


Comentarios 

Theriodictis platensis es el cánido de gran tamaño más 
abundante de la región pampeana. Sin embargo, el número 
de ejemplares conocidos no llega a los diez, lo que impone 
limitaciones para comprender la variación morfológica de la 
especie. Los CV se encuentran dentro de los valores obser- 
vados en las especies vivientes (Información Suplementa- 
ria online 2; véase más arriba). La comparación de los CV de 
T. platensis contra aquellos de la población actual de Lycalopex 
gymnocercus o la muestra reciente de Lycalopex culpaeus, in- 
dica que no hay diferencias significativas para los LP4, Lm1 
y LLAM1 (p<0,05). Sin embargo, el AM1 fue significativa- 
mente mayor que en la población reciente de Lycalopex 
gymnocercus (p<0,001), lo que indica que la variación de esta 
medida en la muestra de 7. platensis supera a lo observado en 
esta población, pero no así en la muestra actual de Lycalopex 
culpaeus que incluye ejemplares provenientes de gran parte 
de su rango geográfico. Estos resultados son congruentes 
con la hipótesis de que los ejemplares estudiados y referi- 
dos a 7. platensis son parte de la misma especie. 

En la dentición pueden observarse variaciones, algunas 
de las cuales fueron ya señaladas por L. Kraglievich (1928, p. 
37) y Berta (1989, p. 69). Entre estas, se pueden indicar, a 
saber: en el MLP 96-|X-1-1 muestra unas diminutas CCD en 
los P2-P3; en los MLP 10-51 y MLP 96-I1X-1-1 el protocono 
del P4 se eleva conspicuamente y no es un simple lóbulo; la 
cuenca del M1 está poco excavada en el MLP 10-51, mien- 
tras que en el MLP 96-IX-1-1 una crista conecta al proto- 
cono con el paracono y el hipocono es muy bajo; en el MLP 
96-IX-1-1 el M2 es mayor y el paracono está desplazado 
más labialmente; la serie premolar inferior del MLP 10-51 
es más cerrada que en otros ejemplares; la implantación del 
p2 con respecto al eje mayor de la mandíbula varía en casi 
todos los ejemplares; el MMP 270 presenta una pequeña 
CAD en el p3; la CAD?2* y el CD del p4 están poco separadas 
en los MLP 96-XI-10-1 y MHNG GEPIV3291; en el MPS 2 la 
CAD?” falta y el CD es mayor; el p4 posee un mayor tamaño 
relativo en los MMP 2700 y MPS 2; el m1 en el MHNG GEPI 


V3291 tiene un metacónido pequeño, mientras que en el 
MLP 96-XI-10-1 esta estructura se encuentra reducida a un 
lóbulo bajo; el hipocónido está poco desarrollado en el m2 
del MLP 10-51; el entocónido sólo se encuentra indiferen- 
ciado en el m2 derecho del MLP 96-1X-1-1; el m3 falta en 
los MLP 96-IX-1-1 y MPS 2 y sólo en el MLP 96-XI-10-1 
presenta un metacónido diminuto. 

En el cráneo también se encontraron algunas variacio- 
nes, a saber: el foramen esfenopalatino está dividido en el 
MLP 96-IX-1-1 y posiblemente en el MLP 96-Xl-10-1; las 
fisuras palatinas terminan adyacentes al borde distal de los 
C1; el número y la posición de los forámenes mentonianos 
varia inclusive entre las hemimandíbulas de un mismo 
ejemplar; la constricción postorbitaria está más marcada y 
los procesos postorbitarios son más grandes en los MLP 
10-51 y MHNG GEPI V3291; el MPS 2 también posee estos 
procesos bien desarrollados; el septo intrabular ventral es 
continuo en el MLP 96-XI-10-1 y en la bulla derecha del 
MLP 96-IX-1-1, el septo intrabular anteroventral está más 
expandido, aunque no llega a contactar con el posteroven- 
tral. El desarrollo de los procesos postorbitarios podría estar 
correlacionado con la edad, ya que los MLP 10-51, MHNG 
GEPIV3291 y MPS 2 presentan un avanzado desgaste den- 
tario (grado 2-3). Sin embargo, el MMP 2700 muestra un 
desgaste similar (grado 2), procesos poco desarrollados y 
una constricción postorbitaria poco marcada. Estas diferen- 
cias son consideradas como parte de la variación intraespe- 
cífica de este taxón y no se observa patrón geográfico o 
temporal alguno que permita agrupar diferentes ejempla- 
res. Esto puede ser un producto del limitado número de es- 
peciímenes conocidos, aunque este polimorfismo no supera 
el observado en cánidos vivientes. 

Si bien las medidas craneodentarias de 7. platensis son, 
en general, mayores que las de Protocyon, ambos géneros 
se solapan. Otro tanto ocurre con respecto a “Ca.” geziy A. 
dirus, aunque la última normalmente presenta mayores di- 
mensiones lineales (Información Suplementaria online 2 y 
3). Lo mismo se observa con algunas medidas postcranea- 
nas (Información Suplementaria online 2), aunque en el caso 
de estos descriptores la muestra es muy pequeña por lo que 
es probable que la superposición real sea mayor. El m2 es 
proporcionalmente más corto con respecto al m2 de 4. dirus, 


pero la altura de la rama horizontal (ARHm1) y el ancho de 
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los procesos postorbitarios son, proporcionalmente (en re- 
lación a los p4=m1 y AIM y ACP, respectivamente), mayores 
en esta última especie. Protocyon sigue un patrón similar a 
T. platensis en estos rasgos y “Ca.” gezi muestra una posi- 
ción intermedia entre está última y A. dirus. Sin embargo, 
estas diferencias deberían ser evaluadas en el futuro con 
una muestra mayor. 

Las proporciones generalizadas de los miembros locomo- 
tores permiten diferenciar a 7. platensis de Ch. brachyurus, 
pero no de otros taxones como Canis y Protocyon. De todos 
modos, algunos caracteres postcraneanos (e.g., forma de la 
faceta sustentacular del astrágalo (pero véase más abajo) y 
de las alas del atlas, tubérculo infraglenoideo de la escápula 
dividido, surco muscular de la tibia menos excavado que en 
Aenocyon, Canis y Chrysocyon, área de origen de los múscu- 
los flexor digital medial y tibial caudal desplazada proximo- 
medialmente y muy comprimida tranversalmente; vide 
supra), contribuyen a distinguirlo de Aenocyon y Canis. El es- 
tudio de un mayor número de restos postcraneanos segu- 
ramente contribuirá para encontrar rasgos diagnósticos que 
lo separen de Protocyon o de otros géneros. 

La perforación astragaliana ha sido observada por 
Ameghino (1906) en algunos ejemplares de Ch. brachyurus 
y por Wang (1993) en Hesperocyoninae. También ha sido 
registrada en un ejemplar de Lycalopex gymnocercus, así 
como en Protocyon (véase más abajo). Ameghino (1906) in- 
terpretó como un estado primitivo dicha presencia y sugirió 
que a través de esta pasaba una pequeña arteria, así como 
los vestigios del tendón del músculo extensor del primer 
dedo. Los análisis cladísticos (Wang, 1993; Prevosti, 2006, 
2010) muestran que la presencia de la perforación es un es- 
tado primitivo, sustentando en parte esta hipótesis, aunque 
su presencia en los especímenes mencionados es una clara 


reversión. 


Género indet. 
“Canis” geziKraglievich, 1928 
Figuras 2, 12-14, 
Información Suplementaria online 2 


Stereocyon sp. Mercerat, 1917: 19. 

Canis geziKraglievich, 1928: 45. 

Macrocyon (Macrocyon) morenoí? Frenguelli, 1928: 205. 
Canis (Macrocyon) chapalmalensis Frenguelli, 1929: 64. 
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Holotipo. MACN-Pv 5120: cráneo y postcráneo incompletos. 
Localidad tipo. Wilde (34* 42' S; 58% 18' O), Provincia de 
Buenos Aires, Argentina (Fig. 2). 

Diagnosis enmendada. Gran tamaño, mayor que Protocyon 
y, en general, que 7. platensis; proceso paraoccipital muy 
expandido posteroventralmente; frente poco elevada; fora- 
men rotundo independiente del canal aliesfenoideo; cons- 
tricción postorbitaria poco marcada; paladar ancho; rama 
horizontal robusta; lóbulo subangular marcado y robusto; 
contorno lateral de giros coronales tipo “paréntesis”; P4 con 
protocono muy reducido; M1 con cíngulo mesial reducido y 
paracono grande, pero con metacónulo e hipocono bien 
desarrollados; cíingulo labial del M1 reducido; M2 trirradicu- 
lado; metacono del M2 conspicuo; m1 de gran tamaño con 
trigónido grande en relación al talónido; metacónido del m1 
presente, pero pequeño; m2 con cíngulo mesiolabial y me- 
tacónido reducidos; C1* gráciles en los premolares; P2- 
3/p2-3 sin CAD (modificada de Berta, 1989 y Berman, 1994). 
Distribución geográfica. Región pampeana, Provincia de 
Buenos Aires, Argentina (Fig. 2; Prevosti, 2006; Prevosti et 
al., 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018). 

Distribución estratigráfica. Edad Ensenadense (Prevosti, 
2006; Prevosti et al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018). 


Materiales estudiados 

MACN-Pv 5120 (holotipo; Fig. 12-13): cráneo con los 
arcos cigomáticos y la región basicraneana rotos y con gran 
parte de la dentición (13-M2 izquierdos, 11, 13-M2 derechos) 
conservada, ambas hemimandíbulas rotas por detrás de la 
porción anterior de la fosa masetérica, con los ¡1-m2 dere- 
chos y los 11-m3 izquierdos, atlas roto, fragmento de axis, 
cuatro cuerpos de vértebras torácicas, porción de arco neu- 
ral de vértebra cervical, dos vértebras lumbares incompletas 
y un cuerpo vertebral indeterminado aislado, espina neural 
de vértebra lumbar, siete fragmentos de costillas, fragmen- 
tos proximales de ambos húmeros y del fémur izquierdo. 
Procedencia geográfica: Wilde (34* 42' S; 58* 18' O; Buenos 
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Edad 
Ensenadense. Frenguelli (1933) sugirió que el nivel porta- 
dor es de edad Chapadmalalense, debido a la presencia de 
"tierras cocidas” asociadas al cánido en cuestión. Sin embargo, 
las "tierras cocidas” no están restringidas al Chapadmala- 


lense y su sola presencia no constituye un indicador crono- 
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lógico. Los estudios geológicos de la región (e.g., Tonni et al, 
1999; Nabel et al, 2000) indican que los niveles aflorantes 
más antiguos son ensenadenses, por lo que no sustentan la 
hipótesis de Frenguelli (1933). 

MLP 52-IX-27-54 (holotipo de Canis [Macrocyon] 
chapalmalensis; Fig. 14): fragmento de hemimandíbula 
izquierda con parte de la fosa masetérica y el proceso 
angular, el m1 sin talónido, el m2 con el borde mesial roto y 
el m3. Procedencia geográfica: “Excavación Roth”, entre 
Baliza Chica y el Arroyo las Brusquitas (aproximadamente 
38% 15'S; 57% 47' O; Miramar, General Alvarado, Buenos 
Aires, Argentina; Fig. 2) (véase Frenguelli, 1928; Kraglievich, 
1952b). Procedencia estratigráfica: debido a que fue extraído 
de un bloque de sedimento caído, no se conoce la edad de 
este ejemplar. Frenguelli (1928, 1929, 1933) lo asignó al 
“Chapadmalense”, L. Kraglievich (1929) al Ensenadense y J. 
L. Kraglievich (1952a) al Vorohuense. Con la información 
estratigráfica disponible, no es posible expedirse sobre este 


aspecto. 


Descripción 
Cráneo. El cráneo está reconstituido en parte y la caja cra- 
neana se encuentra algo desplazada hacia la izquierda con 
respecto a la región frontal-rostral. La cara dorsal de los 
frontales (especialmente el derecho) está afectada por una 
fuerte patología que se evidencia como una gran perfora- 
ción, hueso poroso y zonas anormalmente elevadas. Estas 
patologías afectan también el borde caudal del maxilar y el 
lagrimal derecho. Una muesca presente en la cresta sagital 
parece corresponder también a un proceso patológico. Los 
senos frontales están bien desarrollados y llegan caudal- 
mente hasta la sutura con los parietales. En vista lateral el 
perfil del rostro y la frente es plano, aunque la fragmenta- 
ción de la región oscurece la apreciación de este carácter. 
El rostro es corto, ancho y está poco comprimido por de- 
trás de los C1. Los nasales se comprimen transversalmente 
en dirección caudal, aunque el extremo más caudal que se 
conserva es relativamente ancho. El foramen infraorbitario 
se posiciona sobre la porción distal del P3 mientras que el 
borde anterior de la órbita se ubica sobre la mitad del P4. 
Las fisuras palatinas son largas, reniformes y se extienden 
hasta la mitad del diastema entre los C1-P1. El borde cau- 


dal del paladar se ubica adyacente a la mitad del M2. Sobre 
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Figura 12. Holotipo de “€” gezí(MACN-Pv 5120): 1, cráneo en vista dorsal; 2, cráneo en vista ventral; 3, cráneo en vista lateral; 4, hemiman- 
díbula derecha (reflejada) en vista lateral. Escala= 5 cm. 
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Figura 13. Detalles anatómicos del cráneo y la dentición del holotipo de “C.” gezí(MACN-Pv 5120): 1, región aliesfenoidea derecha en vista 
ventral; 2, región frontal en vista dorsal; 3, bulla timpánica y proceso paraoccipital izquierdos en vista lateral; 4, P3-M2 derechos en vista 
oclusal; 5, m1-m2 derechos en vista oclusal; 6, molde encefálico en vista dorsal. Abreviaturas empleadas: Ca, “raíces” dorsales del canal 
aliesfenoideo (roto); Fov, foramen oval; Fro, límite caudal del foramen rotundo; GC, giro coronal; Pa, patologías. Escala=5 cm (excepto en 1 donde 
representa 5 mm). 
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la cara lateral del maxilar hay un pequeño foramen sobre el 
borde distal del P2. En el yugal la muesca correspondiente 
al origen del músculo masetero superficial es ancha, espe- 
cialmente en su porción anterior. Los procesos postorbita- 
rios son cortos pero robustos. La constricción homónima 
está poco marcada. La cresta sagital es robusta. Los cana- 
les aliesfenoideos están rotos, conservándose sólo en el 
aliesfenoideo izquierdo la porción dorsal y ventral de la 
pared lateral de dicho canal. Del foramen rotundo solo está 
presente el borde caudal. La base dorsal de esta pared es 
proporcionalmente corta (7,25 mm) y el borde caudal del fo- 
ramen rotundo se encuentra casi en la misma línea que el 
borde más anterior de la base de la pared lateral del canal 
aliesfenoideo, lo que permite inferir que este foramen se 
abría por delante de dicho canal. El foramen oval es elíptico 
y se ubica muy cerca de la abertura caudal del canal aliesfe- 
noideo, dentro de una misma depresión. El meato auditivo 
externo se encuentra expandido lateralmente hasta el fora- 
men postglenoideo. El proceso postglenoideo es ancho, 
mientras que el foramen homónimo alcanza un gran tamaño 
relativo al primero. La caja craneana se encuentra compri- 
mida por encima del borde anterior de la cavidad glenoidea. 
El proceso paraoccipital está expandido ventrocaudalmente, 
por lo que se encuentra anteroposteriormente muy expan- 
dido en su base. Sobre su borde caudolateral hay una fuerte 
cresta. El occipital, en vista caudal, recuerda a Theriodictis 
con un inion convexo, la cresta occipital y la impresión ver- 
micular poco evidentes y dos áreas rugosas subtriangula- 
res hacia el ápice del inion. Por debajo de estas áreas hay 
dos depresiones elípticas. Los tubérculos musculares y fa- 
ríngeos son prominentes. Este último es triangular y está 
más elevado que los cóndilos, ya que estos se dirigen algo 
ventralmente. El foramen yugular es grande y elíptico. El ex- 
tremo anterodorsal de los cóndilos es ancho y cuadrangular. 
El canal condiloideo derecho se abre externamente por 
sobre el cóndilo. En vista lateral el occipucio se inclina ante- 
riormente. 

La rama horizontal de la mandíbula es alta, sobre todo 
debajo de los m2-m3. La base del proceso coronoides es 
ancha en su extremo anterior, dado que la cresta coronoidea 
está expandida lateralmente. La rama horizontal del MLP 
52-1X-27-54 es alta y presenta un lóbulo subangular bien 


marcado. El área preangular está deprimida y la cara lateral 
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del proceso angular es rugosa, mientras que la interna pre- 
senta una ancha faceta (faceta inferointerna) para la rama 
inferior del músculo pterigoideo medial. Las crestas inter- 
nas son dorsocaudalmente cóncavas. Por debajo de la 
cresta punteada hay una amplia fosa para la inserción de la 
parte "reflexa” del músculo masetero medial. 

La superficie interna de la caja craneana del holotipo 
conserva la impresión del cerebro y del cerebelo. Un vaciado 
con caucho siliconado permitió copiar y estudiar la morfolo- 
gía de los giros y surcos de los hemisferios cerebrales, sobre 
todo gran parte de la cara dorsal y lateral izquierda, pero 
falta toda la parte anterior y ventral, incluyendo a los giros 


prorreanos. El ancho del molde endocraneano (medido entre 


O 


Figura 14. Fragmento de hemimandíbula izquierda de “C.” gezí(MLP 
52-IX-54): 1, vista lateral; 2, vista medial; 3, m1-m3 en vista oclusal. 
Escala= 2 cm. 
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la línea media y el borde más externo y multiplicado por 2) 
es de 77,2 mm (38,6 mm x 2). Los giros son globosos y 
están bien demarcados y, sobre estos, se observan las im- 
presiones de diminutas arterias cerebrales. La morfología 
de los surcos y giros se ajusta detalladamente, excepto 
rasgos mínimos, a lo descripto en 7. platensis (vide supra). En 
vista dorsal el giro coronal es convexo, con un patrón simi- 
lar al tipo “paréntesis” de Lyras y Van der Geer (2003, p. 
508-509). Dentro del área coronal se encuentran los sur- 
cos post y precruciformes, pero no se distingue el surco cru- 
ciforme. Al igual que en los ejemplares de 7. platensis, la 
mitad anterior del giro compuesto caudal está comprimida 
medialmente, mientras que la mitad caudal y la porción ven- 
tral de los giros ectosilviano y suprasilviano caudal se hallan 
lateralmente expandidos con respecto al lóbulo piriforme. 
Dentición. El desgaste dentario que muestra el holotipo 
(grado 2) afecta al ápice de los premolares, paracono/me- 
tastilo del P4, principales cúspides del M1 y de los m1-2, 
sobre todo al paracónido-protocónido del m1 donde ha des- 
aparecido un cuarto de estas cúspides. Los 13 son unicuspi- 
dados, caniniformes y se curvan distalmente. El cíngulo 
mesiolingual está poco marcado en el 13. El (1 es robusto 
pero corto y presenta una sección transversal elíptica. 

La corona del P1 se curva distolingualmente, tiene una 
fuerte crista mesiolingual y otra distal menos marcada. Este 
premolar es proporcionalmente grande y su CD está expan- 
dido lingualmente, otorgándole un perímetro casi triangu- 
lar. Los P2-P3 son birradiculados, unicuspidados (carecen 
de cúspides accesorias). La C1” es aguda, relativamente 
grácil y está suavemente curvada distolingualmente. Esta 
cúspide posee dos cristas ubicadas distal y mesiolingual- 
mente, respectivamente. En vista oclusal el borde lingual de 
los P2-P3 es suavemente convexo y el lingual se encuentra 
algo comprimido al nivel de la C1*. El P3 es mayor que el P2 
y está más comprimido lingualmente al nivel de la C1*. Su 
CD se encuentra más desarrollado y se eleva justo en su 
contacto con la crista distal. El protocono del P4 está redu- 
cido a una diminuta cúspide sobre el “talón” mesiolingual 
del diente. Este “talón” se dirige lingualmente y llega hasta 
el borde mesial del P4, pero no lo sobrepasa y no se está 
separado del borde mesiolingual del P4 por una incisión. La 
paracrista estaba bien desarrollada, aunque aparece arra- 


sada por el desgaste dentario. El cingulo lingual está reducido. 
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El M1 es grande, presenta un hipocono muy desarrollado 
que va desde casi el borde mesial del protocono hasta el 
metacónulo. Esta estructura alcanza una altura considera- 
ble, especialmente en su extremo distal, donde se aproxima 
a la altura del metacónulo. La superficie del hipocono es irre- 
gular y distalmente se separa una diminuta cúspide. El pa- 
racono constituye la cúspide de mayor tamaño. Es cónica y 
piramidal en vista oclusal, ya que su cara lingual es muy 
convexa y presenta una fuerte crista vertical. El metacono 
se encuentra más reducido que el paracono, tanto en ta- 
maño (es un cuarto menor) como en altura. Aparentemente, 
su cara labial también era convexa y portaba una crista ver- 
tical. El protocono es grande y piramidal y se ubica mesial- 
mente al surco que separa al paracono del metacono. Está 
separado del paracono por un valle algo abrupto y superficial. 
El metacónulo es grande, aunque menor que el protocono, 
pero no hay trazos del paracónulo. Por último, el cíngulo la- 
bial está muy reducido y la mitad lingual del diente se curva 
distalmente. 

El M2 presenta una morfología similar a la del M1 pero 
sus cúspides son menores y el metacónulo es muy pequeño. 
Este molar es proporcionalmente pequeño en comparación 
a otras piezas dentarias y el cíngulo labial está bien desa- 
rrollado. El paracono es la cúspide más grande y posee una 
crista en la base de su cara lingual. El protocono y el meta- 
cono son subiguales en tamaño. Del protocono parten, dis- 
tolabialmente y mesiolabialmente, las post- y preproto- 
cristas, respectivamente. El hipocono está bien desarro- 
llado; se extiende desde el borde mesiolingual del proto- 
cono, expandiéndose distolingualmente y contactando 
distalmente al metacono. 

Los premolares inferiores se encuentran separados por 
diastemas y forman un arco suavemente cóncavo. Los p1 y 
p4 se implantan casi paralelamente al m1, mientras que el 
borde mesial de los p2-p3 se inclina lingualmente, espe- 
Cialmente en el p3. El p1 es más angosto y su corona más 
recta que en el P1. Sobre la cara labial de la raíz de este pre- 
molar se observa un surco vertical que esboza dos raíces 
coalescentes. Los p2—p4 son birradiculados, presentan una 
sección subelíptica con el borde labial convexo y el lingual 
suavemente cóncavo. Poseen C1* agudas y curvada linguo- 
distalmente. La crístida mesiolingual está bien desarrollada 


y es mayor que la distal. El CD se encuentra más expandido 


distalmente. El p3 es más grande que el p2 y su CD se eleva, 
pero no forma una CCD. El p4 se diferencia de los otros pre- 
molares inferiores por ser mayor, presentar una CAD y en 
que su CD forma una pequeña CCD y se encuentra muy ex- 
pandido en dirección lingual. 

El m1 tiene un pequeño metacónido, que está unido a la 
protocrístida y poco separado del protocónido. El talónido 
presenta dos grandes cúspides, el hipocónido y el entocó- 
nido, unidas por crístidas transversales. El entocónido es un 
cuarto menor que el hipocónido y muestra una crístida (en- 
tocrístida) en su cara mesial que se dirige al metacónido. Un 
CD contacta al borde distolabial del entocónido con el borde 
distolingual del hipocónido, formando un bajo hipoconúlido. 

El m2 es subrectangular, con un trigónido transversal- 
mente más ancho que el talónido. El metacónido está muy 
reducido y se implanta distolingualmente al protocónido, 
contactando con la protocrístida. Sobre la cara distal del me- 
tacónido corre una débil crístida. El protocónido es robusto 
y presenta una fuerte paracrístida que se curva lingual- 
mente y corre en parte sobre el cíngulo mesiolingual. El cín- 
gulo mesiolabial sólo se observa en el extremo mesial del 
diente. El entocónido se encuentra reducido a un cingulo 
distolingual, mientras que el hipocónido es una baja y pe- 
queña cúspide. El m3 tiene una corona circular, compuesta 
por un cíngulo periférico que rodea a una pequeña cúspide 
(protocónido). Los m1-m2 del MLP 52-IX-27-54 presentan 
un avanzado desgaste dentario (grado 3), sobre todo el par 
paracónido-protocónido del m1 y también el trigónido del 
m2. El talónido del m1 y el borde mesial del m2 se encuen- 
tran rotos, lo que probablemente ocurrió en vida debido a 
que el desgaste dentario afectó a las caras fracturadas. El 
m1 es proporcionalmente grande, presenta un pequeño me- 
tacónido y una fuerte protocrístida en el borde distolingual 
del protocónido. El talónido era corto y angosto. En el m2 
pueden observarse el borde distal del protocónido y un pe- 
queño metacónido. El talónido es más angosto que el trigó- 
nido y el desgaste dentario que presenta no permite 
confirmar la presencia del entocónido o del hipocónido. El 
m3 es proporcionalmente grande y posee una corona circu- 
lar con un diminuto protocónido. Un cíngulo rodea a toda la 
corona y se encuentra algo más expandido en el ángulo me- 
siolabial del diente. 


Postcráneo. El atlas presenta una escotadura alar poco 
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marcada, un amplio foramen vertebral lateral y un foramen 
transversal muy grande. Tiene un pequeño foramen entre 
la escotadura alar y el foramen transversal, que en el lado 
izquierdo se comunica con el canal vertebral. El tubérculo 
ventral está muy desarrollado. En vista anterior la cavidad 
articular para los cóndilos del cráneo muestra un contorno 
anguloso. El axis presenta una fuerte y elevada quilla longi- 
tudinal en su cara ventral. El proceso odontoideo es corto y 
robusto. Uno de los cuerpos vertebrales es largo, ancho, 
bajo y presenta las foveas costales muy desarrolladas, por 
lo que es muy probable que corresponda a la primera torá- 
cica. El otro cuerpo es alto, corto y tienen forma de carrete, 
con facetas articulares intervertebrales triangulares. Puede 
pertenecer a alguna vértebra desde la cuarta a la undécima 
torácica. El último cuerpo es largo, bajo, ancho y posee sólo 
fóveas para las costillas en el extremo anterior y dos tubér- 
culos laterocaudales ventrales, por lo que es posible que 
pertenezca a la duodécima torácica. La última vértebra to- 
rácica presenta un cuerpo similar a la anterior, aunque algo 
más largo y la espina neural se encuentra rota. Los procesos 
transversales son muy pequeños. Las vértebras lumbares 
presentan cuerpos largos, bajos y anchos, con una quilla y 
un par de forámenes en la cara ventral. La vértebra que se 
encuentra más completa conserva unas anapófisis bien 
desarrolladas por lo que podría corresponder a una de las 
tres primeras lumbares. Estas estructuras están presentes, 
aunque muy reducidas, en la otra vértebra incompleta, lo 
que indicaría que es la cuarta lumbar. El cuerpo vertebral 
aislado carece de anapófisis y su carilla articular anterior 
tiene forma de corazón, por lo que es probable que perte- 
nezca a la quinta lumbar. La cabeza del húmero se ubica por 
debajo del ápice de la tuberosidad mayor. Los restos del 
fémur no muestran diferencias significativas con respecto 
a los otros taxones estudiados (e.g., 7. platensis). 


Comentarios 

A pesar de que todos los autores previos (e.g., Kraglievich, 
1928; Berta, 1989; Berman, 1994) asignaron esta especie 
al género Canis, la morfología general del cráneo y varios ca- 
racteres distinguen al holotipo del género Canis y Aenocyon 
y lo acercan a Theriodictis y Protocyon. Estos caracteres son: 
1. Proceso paraoccipital ventrocaudalmente bien expandido; 


2. Rostro ancho y poco comprimido por detrás de los cani- 
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nos; 3. Constricción postorbitaria ancha; 4. Foramen ro- 
tundo abriendo por delante del canal aliesfenoideo; 5. Pre- 
molares con C1* agudas y gráciles y P3/p3 sin CAD); 6. 
Cíngulo labial del M1 reducido. Algunos de estos rasgos 
también están presentes en ciertas especies de Canis y 
Aenocyon de América del Norte. Por ejemplo, los p3 de Canis 
armbrusteri carecen de CAD (Nowak, 1979; Tedford et al., 
2009) y el cíngulo labial del M1 está reducido en algunos 
ejemplares de A. dirus, Canis falconeri y en Ca. lupus (Miller, 
1912; Nowak, 1979; Berta, 1989). En Ca. armbrusteri el pa- 
ladar también es ancho (mencionado como Canis cf. C. dirus 
por Berta, 1989), aunque no tanto como en el holotipo de “Ca.” 
gezi. Sin embargo, la combinación de caracteres enumerada 
no se encuentra en ninguna de las especies de Protocyon o 
Theriodictis generos. Por otra parte, la morfología del inion y 
del m1 permiten distinguirlo claramente de A. dirus y Ca. 
nehringí (Berta, 1989). Los análisis filogenéticos realizados 
(Prevosti, 2010; Información Suplementaria online 1, Figs. 
S7-S8) claramente resuelven que no pertenece a Canis. 

En la descripción original L. Kraglievich (1928) comparó 
a"Ca." gezi principalmente con Ca. nehringiy Ca. lupus y aclaró 
que es diferente de los otros géneros de cánidos sudameri- 
canos (i.e., Theriodictis, Protocyon) sin explicitar en qué se 
distingue de estos últimos. Este autor lo separó de Ca. lupus, 
A. dirus y Ca. nehringi por varios caracteres, algunos de los 
cuales también están en 7. platensis (e.g., constricción pos- 
torbitaria ancha, procesos paraoccipitales expandidos ven- 
trocaudalmente, cíngulo labial del M1 reducido; vide supra). 
Berta (1989) consideró que “Ca.” gezise acerca más a Ca. 
armbrusteri (R. Tedford, com. pers.) en una serie de rasgos 
cráneodentarios: un paladar ancho (medido al nivel del P1), 
M1-M2 con cíngulo labial reducido y porque el hipocono del 
M1 se ubica más mesialmente. Sin embargo, el cíngulo labial 
está bien desarrollado en Ca. armbrusteriy este conjunto de 
caracteres lo aproxima más a 7. platensis. 

La morfología del molde encefálico es muy similar a la 
de 7. platensis, en que el giro compuesto caudal está com- 
primido en su porción ventral, pero dorsocaudalmente a 
esta área se expande lateralmente. Sólo en un ejemplar de 
Xenocyon lycanoides se observa una condición similar. En un 
ejemplar de Ch. brachyurus la porción ventral también es de- 
primida, pero mucho menos que en “Ca.” gezi y T. platensis. 


La forma de los surcos coronales corresponde al patrón tipo 
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paréntesis de Lyras y Van der Geer (2003), lo que lo dife- 
rencia de Canis y Xenocyon enlos que es ortogonal. No está 
claro el estado de este carácter en 7. platensis y podría co- 
rresponder tanto al tipo corazón como paréntesis de Lyras 
y Van der Geer (2003). En el MLP 10-51, la parte caudal del 
surco coronal es menos convexa que en el MACN-Pv 5120. 

El atlas del MACN-Pv 5120 es muy parecido al MLP 96- 
IX-1-1, excepto en que en este último el foramen transver- 
sal es mucho más pequeño y es proporcionalmente más 
largo, bajo y angosto. En comparación con el MLP 96-1X-1- 
1, la quinta vértebra lumbar posee un cuerpo más alto y es 
proporcionalmente mayor que las anteriores. 

Algunos rasgos cualitativos dentarios del MACN-Pv 
5120 son diferentes a los observados en Theriodictis, como 
ser la morfología de los m1 y M1-M2. También, la presen- 
Cia de un M1 con un hipocono y metacónulo más desarro- 
llados (Kraglievich, 1928; Berta, 1989) y un m1 con meta- 
cónido y entocónidos proporcionalmente más grandes. Sin 
embargo, hay que remarcar que un ejemplar de 7. platensis 
presenta el metacónido en el m1, aunque se halla más re- 
ducido que en “Ca.” gezi(Revilliod, 1926; vide supra). Por otro 
lado, el hipocono del M1 presenta cierta variabilidad in- 
traespecifica en algunas especies de cánidos actuales 
(Kraglievich, 1930, p. 52, 61, 67; vide supra). Lo mismo ocu- 
rre con el CD del p4 y la relación LP4/(LM1+LM2) que se en- 
cuentra dentro del rango de variación de 7. platensis. El 
tamaño de los restos de "Ca." gezies, en general, mayor a 7. 
platensis y se superpone con los A. dirus más pequeños, 
aunque varias medidas se encuentran dentro del rango de 
variación de la primera especie (véase Información Suple- 
mentaria online 2 y 3). La inclusión de los especímenes de 
“Ca.” gezien la muestra de 7. platensis no aumenta de ma- 
nera marcada los valores de los CV (Información Suplemen- 
taria online 2). En suma, las diferencias dentarias son poco 
significativas y sugieren una estrecha afinidad entre estos 
taxones y permitirían proponer la sinonimia de ellos (véase 
Prevosti, 2001). Sin embargo, a la luz de los escasos restos 
conocidos y los resultados filogenéticos, se prefiere consi- 
derarla como especies diferentes. 

Frenguelli (1928, p. 204) indicó que el MLP 52-IX-27-54 
presenta varios caracteres en común con “Canis (Macrocyon) 
morenol' (= T. platensis). Sin embargo, posteriormente erigió 


la especie Canis (Macrocyon) chapalmalensis sobre el mismo 


espécimen (Frenguelli, 1929). Poco tiempo después fue re- 
ferido a”Ca.” gezi(Kraglievich, 1929; Berta, 1989), por pre- 
sentar una rama horizontal robusta y alta así como molares 
anchos. Berman (1994) coincidió con estos autores en que 
el MLP 52-IX-27-54 se asemeja a "Ca." gezí, aunque por lo 
fragmentario de la pieza lo determinó como Canis cf. "Ca." 
gezi. La asignación de esta pieza a Canis se debe, principal- 
mente, a la presencia de un metacónido en el m1 y a su gran 
tamaño. La morfología dentaria del MLP 52-XI-27-54 se di- 
ferencia de 7. platensis por poseer un metacónido más des- 
arrollado en el m1. Por otro lado, las facetas de inserción de 
los músculos pterigoideos son más amplias que las de Canis 
o Chrysocyon. Por dicha combinación de caracteres, es asig- 
nado a"Ca.” gezi, Por tratarse de restos muy fragmentarios 
e incompletos, se entiende que estas determinaciones son 
tentativas. 

Según L. Kraglievich (1928), las patologías presentes en 
los frontales del holotipo serían heridas inflingidas por otro 
carnívoro, pero el patrón de las mismas no es congruente 
con marcas de mamiferos carniceros (véase Martin, 2013, 
por ejemplo). En una visita al MACN realizada durante el mes 
de abril del año 2022 se pudo comprobar que el holotipo de 
“Ca.” gezi sufrió daños en algún momento de los últimos 
años, que incluyen la presencia de varias fracturas y la pér- 


dida de un fragmento del arco cigomático derecho (Fig. 12). 


Género Chrysocyon Hamilton Smith, 1839 


Canis llliger, 1815: 242 (partim, non Linnaeus, 1758). 
Vulpes Oken, 1816: 1036 (non Frisch, 1774[1775]). 
Chrysocyon Hamilton Smith, 1839: 242. 


Especie tipo. Canis jubatus Desmarest, 1820 = Ch. brachyurus (Illiger, 
1815). Lujanense—Reciente (Pleistoceno Tardío—Reciente); Brasil, 
Paraguay, Bolivia, Perú, Uruguay y Argentina. 


Especies incluidas. Ch. brachyurus (Illiger, 1815). Para la ex- 
clusión de Chrysocyon nearcticus Tedford et al. (2009), véase 
más abajo. 

Diagnosis enmendada. La misma que la de la especie tipo, 
por monotipia. 

Distribución geográfica. Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay, 
Perú y Uruguay. 

Distribución estratigráfica. Pleistoceno Tardio-Reciente 


(Prevosti et al, 2009b). Los registros más antiguos podrían 
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corresponder al Pleistoceno Medio?—Tardío? de Tarija (Bo- 
livia) (Hoffstetter, 1963, 1986; Berta, 1989; Prevosti et al. 
2009b). 


Comentarios 

El registro fósil para este género consiste en escasos 
ejemplares aislados y/o fragmentarios (véase más abajo). 
Los especímenes encontrados en América del Sur han sido 
todos asignados a la especie viviente Ch. brachyurus. Tedford 
et al. (2009) describieron una nueva especie, Chrysocyon 
nearcticus, para niveles del Plioceno Temprano de América 
del Norte (México y EE.UU.). Aunque la morfología general 
de este fósil es congruente con su asignación a Chrysocyon, 
los restos son incompletos (mandíbulas) y la anatomía es 
básicamente plesiomórfica, lo que no ha permitido ubicar esta 
especie con certeza en la filogenia de los cánidos (Prevosti, 
2010) y, por lo tanto, corroborar su relación con Ch. brachyurus. 
Hasta no contar con fósiles más completos, se excluye a 


esta especie de América del Norte de Chrysocyon. 


Chrysocyon brachyurus (llliger, 1815) 
Figura 15 


Canis brachyurus llliger, 1815: 109, 121. 

Vulpes cancrosa Oken, 1816: 1036. 

Canis jubatus Desmarest, 1820: 198. 

Canis campestris Wied-Neuwied, 1826: 334 (nec Bechstein, 
1797). 

Canis isodactylus Ameghino, 1906: 9. 

Chrysocyon brachyurus (Illiger, 1815) Osgood, 1919: 35. Pri- 
mer uso de la actual combinación nomenclatorial. 

Canis vulpes Larrañaga, 1923: 344. 


Holotipo. No designado. 

Localidad tipo. Los esteros del Paraguay (Cabrera, 1958, p. 
241). 

Diagnosis enmendada. Tamaño menor a 7heriodictis, Aenocyon 
y “Ca.” geziy comparable a algunos especímenes de Protocyor; 
senos frontales expandidos, que caudalmente llegan hasta 
la sutura frontoparietal y penetran en los procesos postor- 
bitarios; escudo frontal ancho con respecto al ancho de la 
caja craneana; paladar angosto; escudo supraoccipital muy 
angosto; área de origen del músculo masetero superficial 
dirigida ventralmente; borde medial del proceso frontal del 
maxilar recto; borde anterior de la órbita ubicada sobre el 
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M1; mitad posterior del preesfenoides largo y angosto; 
vómer bien expandido por detrás del paladar secundario; 
septo intrabular ventral completo; canal del nervio facial se 
ubica dorsalmente al canal del nervio auditivo en la cara dor- 
sal del petroso; proceso coronoideo elongado anteroposte- 
riormente; rama horizontal baja; 12 sin cúspide accesoria 
mesial; M1 con cíngulo labial bien desarrollado; molares 
postcarniceros grandes y carniceros pequeños; m1 con me- 
tacónido, entocónido, hipocónulido y talónido bien desarro- 


O O 6) 


Figura 15. Ejemplares fósiles de Chrysocyon brachyurus: 1, 2 y 3, 
húmero derecho en vista anterior, medial y lateral, respectivamente 
(MNAHN TAR 761); 4 y 5, fragmento de hemimandíbula derecha en 
vista lateral y medial, respectivamente (CICYTTP-PV-M-3-395); 6, m2 
en vista oclusal (CICYTTP-PV-M-3-395). Escala= 5 cm (excepto en 6 
donde corresponde a 1 cm). 
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llados; premolares con cúspides principales gráciles; borde 
lateral de la cuarta vértebra cervical recto; proceso tran- 
verso de la tercera vértebra sacra corto y comprimido late- 
ralmente; miembros elongados y gráciles; fosa del músculo 
redondo de la escápula orientada lateralmente; origen de 
los músculos flexores de los dedos ubicados al mismo nivel 
que el origen del músculo pronador redondo; olecranon 
corto; faceta sustentacular del astrágalo elíptica; piel del 
cuerpo color rojo-dorado, con una melena eréctil negra dor- 
sal; piel negra en la parte baja de las pata; pelo blanco en las 
orejas, debajo del hocico y en la punta de la cola; bursa bien 
desarrollada; rinario extendido hasta los labios dorsales; al- 
mohadillas de los dedos terceros y cuartos unidas en la base 
(modificada de Langguth, 1969; Dietz, 1985; Berta, 1989). 
Distribución geográfica. Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay, 
Perú y Uruguay (Wilson y Mittermeier, 2009). 

Distribución estratigráfica. Lujanense—Reciente (Pleistoceno 
Tardío—Actualidad; Prevosti et al, 2004a, 2009b). 


Materiales estudiados 

NHMD ZMK 1/1845:3039 (réplica AMNH 129730): frag- 
mento de maxilar izquierdo P3-M1. Grado de desgaste 1. 
Procedencia geográfica: Lapa da Lagoa do Sumidouro, Lagoa 
Santa (19% 32' 30” S; 43" 56' 29” O; Minas Gerais, Brasil; Fig. 
2). Procedencia estratigráfica: Lujanense (Pleistoceno Tar- 
dío-Holoceno Temprano). Fechados **C y de la serie del ura- 
nio identificaron eventos de sedimentación en torno a 240 y 
11,8 ka AP (Piló et al, 2004), aunque hay fechados **C que 
llegan prácticamente al presente (véase Vicensotto Bernardo 
et al, 2017; Strauss et al., 2020). Sin embargo, teniendo en 
cuenta la información disponible de las excavaciones reali- 
zadas por Lund y la complejidad de la historia tafonómica 
de la cueva (Piló et al, 2004), no es posible hacer una refe- 
rencia precisa sobre la edad de este resto (véase la sección 
de comentarios de P. troglodytes y Prevosti et al. (2009b). 

MLP Ma 1-1X-00-62: fragmento de hemimandíbula de- 
recha con los p4-m1; c1 izquierdo aislado. Procedencia ge- 
ográfica: sitio arqueológico La Bellaca 2 (34” 22' S; 58% 35' 
O; Tigre, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia es- 
tratigráfica: Platense Tardío (Holoceno Tardío). Según un fe- 
chado radiocarbónico, la edad de la ocupación a la que se 
asocia el material es de 0,680+0,080 ka cal. AP (García 
Esponda et al, 2001). 


CICYTTP-PV-M-3-395: fragmento de hemimandíbula 
derecha con m2 y gran parte del alvéolo del m1 y del m3. 
Procedencia geográfica: Arroyo Ensenada (32* 04' S; 60* 38' 
O; Diamante, Entre Ríos, Argentina; Fig. 2). Procedencia es- 
tratigráfica: Holoceno. Fue encontrado fuera de contexto en 
la orilla del arroyo, pero la escasa mineralización que pre- 
senta sugiere una edad relativamente reciente. 

NM1 C45N115120-3: metatarsiano quinto derecho in- 
completo. Procedencia geográfica: sitio arqueológico Nutria 
Mansa 1 (38* 24' S; 58* 15' O; General Alvarado, Buenos 
Aires, Argentina). Procedencia estratigráfica: Platense 
(Holoceno Tardío; Prevosti et al, 2004a). Fue encontrado en 
un paleosuelo desarrollado en sedimentos fluviales del 
Miembro Guerrero de la Formación Luján y por debajo de 
depósitos palustres del Miembro Río Salado. Por su posi- 
ción estratigráfica, el paleosuelo probablemente se corre- 
lacione con el primer o segundo evento pedogenético 
descripto por Tonni et al. (2001) para los comienzos del 
Holoceno en la región pampeana, relacionado a condiciones 
climáticas cálidas y húmedas. Sin embargo, tres fechados 
radiocarbónicos indican que el conjunto óseo se depositó 
hace 3 ka 1*C AP (Prevosti et al, 2004a). 

MNHN TAR 761: húmero izquierdo. Procedencia geo- 
gráfica: Tarija (21% 31' S, 64* 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Medio?-Tardío? 
(Ensenadense?). Este material fue referido al Ensenadense 
por Hoffstetter (1963) y Berta (1989), entre otros. Sin em- 
bargo, carece de datos estratigráficos precisos y conside- 
rando que la secuencia de Tarija incluye sedimentos 
depositados en lapsos posteriores a 0,78 Ma, no puede pre- 
cisarse la antigúedad (Prevosti et al, 2004b, 2009b; véase 
más abajo). 


Descripción 

Cráneo y dentición. La rama horizontal de los CICYTTP-PV- 
M-3-395 y MLP Ma 1-IX-00-62 es, en relación con el ta- 
maño del m2, proporcionalmente baja y grácil. El lóbulo 
subangular está poco marcado. En el NHMD ZMK 
1/1845:3039, el ápice de la C1* del P3, el paracono, el me- 
tastilo, el protocono del P4 y las cúspides del M1 presentan 
un moderado desgaste dentario (grado 1). El P3 posee una 
pequeña CAD y una sección transversal elíptica. Comparado 


con el M1, el P4 es proporcionalmente corto mesiodistal- 
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mente. Su protocono está bien desarrollado y se dirige me- 
siolingualmente, aunque no se encuentra separado del 
borde mesial del diente por una escotadura. En el M1 el hi- 
pocono y el metacónulo son grandes. El metacono no está 
reducido con relación al metacono. El desgaste dentario al- 
canza un grado O en el CICYTTP-PV-M-3-395 y grado 1 MLP 
Ma 1-1X-00-62. En este último el p4 presenta una corona 
alta (especialmente la C1*), corta y ancha, con una CAD 
grande desplazada lateralmente. La C1* es aguda mientras 
que el CD es bajo, pero forma una conspicua CCD. El m1 de 
este mismo ejemplar posee un amplio talónido, en el que se 
observan tres cúspides bien desarrolladas: hipocónido, en- 
tocónido e hipocónulido. El metacónido es grande y entre el 
protocónido y el hipocónido hay un diminuto mesocónido. 
Este último parece estar formado por el contacto del pro- 
tostílido y la crístida oblicua. El m2 del CICYTTP-PV-M-3- 
395 posee una sección oclusal subcuadrangular y el 
trigónido es algo más ancho que el talónido. La paracrístida 
es fuerte y contacta con un pequeño paracónido mesiolin- 
gualmente. Las principales cúspides del m2 son el protocó- 
nido y el metacónido, las cuales poseen un tamaño similar 
(aunque el metacónido es algo más alta). Estas cúspides se 
conectan a través de dos crestas transversales. El hipocó- 
nido es grande pero más bajo que el protocónido y el meta- 
cónido. La crístida oblicua conecta al hipocónido con el borde 
distolabial del protocónido. El hipocónido posee una fuerte 
crístida transversal que se continua con una crístida oblicua 
que se dirige a la base del borde distolingual del metacó- 
nido. El entocónido es bajo, posee forma de cresta y se con- 
tinua con el cíngulo distal. Sobre la cara mesial de esta 
cúspide hay una pequeña crístida. El alvéolo del MLP Ma 1- 
IX-00-62 posee un “locus” para una diminuta tercera raíz, 
ubicada entre la raíz anterior y la posterior, sobre el margen 
lingual. El alvéolo del m3 es proporcionalmente grande con 
respecto al m2. Un marcado cíngulo mesiolabial se extiende 
desde la mitad del protocónido hasta el paracónido. 

Postcráneo. La diáfisis del húmero es larga y recta. En vista 
dorsal la cabeza posee forma elíptica y la tuberosidad menor 
se encuentra anteroposteriormente expandida. La cabeza 
se halla por debajo de la tuberosidad mayor. La línea tricípita 
es recta y presenta un fuerte tubérculo, en su porción pro- 
ximal, para el músculo redondo menor. Sobre la cara caudal 


del extremo proximal de la diáfisis corre una cresta fuerte y 
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ancha que llega a la base de la cabeza. Otra cresta menos 
prominente corre lateralmente hacia la base de la tuberosi- 
dad menor. El epicóndilo medial es muy corto y la inserción 
de los músculos flexor radial del carpo y flexor digital su- 
perficial se ubican al mismo nivel que la correspondiente al 
músculo pronador redondo. El foramen supratroclear es 
grande. Tanto el capítulo como el surco que lo limita dor- 
solateralmente se encuentran bien demarcados. El quinto 
metatarsiano (NM1 C45N115120-3) es, proporcionalmente, 
largo, angosto y esbelto; su epífisis distal está bien desta- 
cada de la diáfisis y es asimétrica. Esta última está trans- 
versalmente muy comprimida, siendo su cara lateral con- 
vexa y plana la medial. El fragmento proximal del metatar- 
siano conserva parte de las facetas articulares con el cuboi- 


des y con el metatarsiano cuarto. 


Comentarios 

El NAMD ZMK 1/1845:3039 fue estudiado por Winge 
(1895) y Berta (1989), quienes señalaron que no se diferen- 
cia de Ch. brachyurus. La morfología del CICYTTP-PV-M-3- 
395 también resulta indistinguible de la especie actual. Lo 
mismo fue señalado por García Esponda et al. (2001) para el 
MLP MA 1-1X-00-62. 

La morfología del metatarsiano y su tamaño correspon- 
den al de un gran cánido. Dentro de la familia Canidae solo 
Ch. brachyurus posee metatarsianos del tamaño y propor- 
ciones del aquí estudiado; en el resto de los cánidos son, 
proporcionalmente, mucho más cortos (véase Langguth, 
1969; Berta, 1989; Prevosti et al., 2004a). 

Las proporciones del húmero y la posición del origen de 
los músculos flexores con respecto al pronador redondo 
(Hildebrand, 1954) permiten asignarlo a Ch. brachyurus como 
lo hicieron otros autores previamente (Hoffstetter, 1963; 
Berta, 1989). 

Winge (1895) y Berta (1989), además, estudiaron otros 
restos de esta especie provenientes de los depósitos ca- 
vernarios Lapa da Lagoa do Sumidouro y Lapa da Escrivania 
N? 5, perteneciente a las colecciones realizadas por Peter 
Lund en la región de Lagoa Santa. Prevosti et al, (2004a) 
discutieron los registros holocénicos e históricos de Ch. 
brachyurus en relación a los cambios climáticos ocurridos en 
los últimos 10 ka. La presencia de esta especie en la región 
pampeana durante el Holoceno Tardío estaría vinculada a 
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eventos cálidos y húmedos, similares al clima actual. Más 
recientemente, se han descripto restos postcraneanos para 
el Pleistoceno Tardío—Holoceno de Brasil asignados a esta 
especie. Perini et al. (2009) describieron una tibia y un hú- 
mero para depósitos del Pleistoceno Tardío-Holoceno de 
Mato Grosso (Sierra da Bodoqueda) y también asignaron, 
provisoriamente, un fragmento distal de húmero a Chrysocyon. 
Eltink et al. (2020) ilustraron varios restos (húmero, tibia, 
fémur y astrágalo incompletos), aunque mencionan otros 
también (pelvis, dos carpales/tarsales, parte de un metapo- 
dio) para la cueva Gruta do loió (Pleistoceno Tardío-Holoceno; 
26,3-7,5 ka **C AP no calibrados; Chapada Diamantina, 
Bahía). Sin embargo, por lo fragmentario de los restos figu- 
rados y la información disponible en la publicación no es po- 
sible confirmar esta asignación y descartar otros grandes 
cánidos. Silva et al. (2019) describieron un húmero de esta 
especie para el Pleistoceno Tardío-Holoceno Temprano de 
la Cueva das Trés Cobras (Bahia), pero el material parece co- 
rresponder a Puma concolor de acuerdo a la morfología y 
proporciones de la diáfisis (es más robusta y recta que en 


Chrysocyon). 
Género Protocyon Giebel, 1855 


Canis Lund, 1837: 324 (non Linnaeus, 1758). 

Palaeocyon Lund, 1843: 78-79 (non de Blainville, 1841). 
Protocyon Giebel, 1855: 851. 

Pleurocyon Mercerat, 1917: 13. 

(?)Paleospeothus Spillmann, 1941: 197 (nomen nudum). 
(?)Paleospeothos Spillmann, 1942: 380 (nomen nudum). 
Canis (¿Theriodictis?) Kraglievich, 1928: 19. 

Theriodictis: MacFadden y Wolff, 1981: 774. 

Protocyon (Theriodictis): Hoffstetter, 1986: 225. 


Especie tipo. Canis troglodytes. Ensenadense—Lujanense (Pleistoceno 
Temprano-Tardío); Ecuador, Venezuela, Bolivia, Brasil, Uruguay, 
Argentina y México. 


Especies incluidas. P. scagliarum, P. troglodytes y P. tarijensis. 
Diagnosis enmendada. Cánido de gran tamaño pero menor 
a Theriodictis, "Ca.” geziy A. dirus. Seno frontal amplio que 
penetra en el proceso postorbitario y se extiende caudal- 
mente hasta la sutura frontoparietal; canal del nervio facial 
desplazado hacia delante del canal del nervio auditivo ; arco 
cigomático alto con una muesca ancha para el músculo 
masetérico superficial; rostro corto y ancho; paladar ancho; 
foramen rotundo con abertura independiente del canal 


aliesfenoideo; proceso paraoccipital expandido caudoven- 
tralmente; proceso coronoideo bajo y largo; proceso an- 
gular alto (rectangular) con amplias facetas infero y 
superointernas; 13 grande y unicuspidado, con cíngulo me- 
siolingual escasamente desarrollado; C1 robusto pero corto; 
premolares con cúspides principales gráciles; P3/p2-p3 
generalmente con CAD bien desarrollada; M1 con cíngulo la- 
bial e hipocono muy reducidos; M2 con metacono reducido 
a una crista y 2 Ó 3 raíces; m1 sin metacónido y entocónido 
reducido o ausente; m2 con cíngulo mesiolabial muy redu- 
cido y paracrístida fuerte, talónido comprimido en sentido 
transversal y generalmente sin entocónido ni hipocónido 
diferenciados (reducidos a crestas romas de esmalte); hú- 
mero con capítulo romo (modificado de Berta, 1989; Berman, 
1994). 

Distribución geográfica. En América del Sur está pesente en 
Argentina, Bolivia, Brasil, Ecuador, Venezuela y Uruguay 
(Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009a, 2009b; Prevosti y 
Forasiepi, 2018) y en América Central en México (Schubert 
et al, 2019). 

Distribución estratigráfica. Edad Ensenadense—Lujanense 
(Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009a, 2009b; Prevosti y 
Forasiepi, 2018; Schubert et al, 2019). 


Comentarios 

Si bien los individuos pertenecientes a este género pre- 
sentan normalmente un menor tamaño que Theriodictis, 
“Ca.” geziy A. dirus, hay cierta superposición en varias medi- 
das craneodentarias especialmente con Theriodictis (Infor- 
mación Suplementaria online 2 y 3). Asimismo, la mayoría 
de los ejemplares presentan una reducción más avanzada 
de ciertas estructuras dentarias (e.g., protocono del P4, hi- 
pocono del M1) y el entocónido del m1 está generalmente 
ausente o se encuentra reducido (véase más abajo). 

Contrastando con los esquemas taxonómicos utilizados 
por autores previos (e.g., Berta, 1989), se incluye a P. tarijensis 
en Protocyon para ser consistentes con la hipótesis filoge- 
nética obtenida (Prevosti, 2006, 2010; Austin et al, 2013; 
Información Suplementaria online 1, Fig. 58), salvando de 
esta forma la monofilia de Theriodictis (véase más arriba). 
Sin embargo, con la otra topología obtenida (Información 
Suplementaria online 1, Fig. 57) la definición de Protocyon 


debería ampliarse e incluir a Theriodictis, “Ca.” geziy las for- 
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mas norteamericanas de Xenocyon, entre otros (pero véase 
más arriba). Esta extensión de Protocyon revalidaría la in- 
terpretación de J. L. Kraglievich (1952a) quien asignó Xenocyon 
texanus a Protocyon. Sin embargo, se opta por la primera op- 
ción para evitar generar actos nomenclaturales nuevos 
sobre la base de especímenes que son muy incompletos 
[e.g., Theriodictis? floridensis, Xenocyon de América del Norte, 
nuevos restos de Venezuela; Tedford et al., 2009; Ruiz- 
Ramoni et al, 2022). 

En el año 2019, se publicaron los primeros restos de P, 
troglodytes fuera de América del Sur, encontrados en el 
Pleistoceno Tardío (12,85-38,40 ka cal. AP) de Yucatán 
(México; Schubert et al, 2019). Más recientemente, sobre la 
base de restos reportados por Rincón et al (2009) más otros 
ejemplares del sitio Orocual 516 de Venezuela, fue descripta 
una nueva especie de Protocyon (Ruiz-Ramoni et al, 2022). 
Más abajo se discute la situación de los restos asignados a 
este taxón. 


Protocyon scagliarum). L. Kraglievich, 1952a 


Figura 16, Información Suplementaria online 2 


Protocyon scagliarum ). L. Kraglievich, 1952a: 54. 

Protocyon scagliorum Prevosti, 2007: 122; Prevosti et al, 
2009b: 76-78, 80; Prevosti, 2010: 457; Prevosti y 
Forasiepi, 2018: 94, 108 (grafía subsecuente 
incorrecta). 


Holotipo. MMP S 164: cráneo incompleto con P2-M1 ¡z- 
quierdos y C1 (roto), P2-M2 derechos, hemimandíbula 
derecha incompleta con los p1-m2 (m1 incompleto) y frag- 
mento de hemimandíbula izquierda con los p3-p4, m1-m2 
(rotos) y m3. 

Localidad tipo. “[Clerca de Arroyo Santa Elena” (37* 51' S; 
57 30' 0), Mar Chiquita, Buenos Aires, Argentina (Kraglievich, 
1952a, p. 54). 

Diagnosis enmendada. Paladar y rostro más angostos y 
arco cigomático más grácil que en P, troglodytes; proceso pa- 
raoccipital expandido caudoventralmente y unido a la bulla 
timpánica únicamente en su base; constricción postorbita- 
ria poco marcada; premolares con C1* más altas y agudas 
que en P, tarijensis; P2-P3 y p3 con CAD bien desarrolladas; 
protocono del P4 pequeño, no comprimido y dirigido mesio- 


lingualmente; hipocono del M2 no rodea mesiolingualmente 
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al protocono; premolares inferiores no solapados (separa- 
dos por diastemas); p4 sin CAD secundaria; entocónido del 
m1 expresado como un cíngulo bajo; metacónido del m2 
ubicado distolingualmente al protocónido (modificado de 
Berta, 1989; Berman, 1994). 

Distribución geográfica. Provincia de Buenos Aires, Argentina 
(Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 
2018). 

Distribución estratigráfica. Edad Ensenadense tardío 
(Pleistoceno Medio temprano; Prevosti, 2006; Prevosti et 
al., 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018). 


Materiales estudiados 

MMP S 164 (holotipo): cráneo incompleto con P2-M1 
izquierdos y C1 (roto), P22-M2 derechos, hemimandíbula de- 
recha incompleta con p1-m2 (m1 incompleto) y fragmento 
de hemimandíbula izquierda con p3-4, m1-m2 (rotos) y 
m3. Procedencia geográfica: según J. L. Kraglievich (1952a, 
p. 54) fue encontrado en las cercanías del arroyo Santa 
Elena (Mar Chiquita, Buenos Aires, Argentina). Sin embargo, 
en la ficha del MMP indica que fue hallado cerca de Playa 
Santa Elena, a 2 msnm (37% 52' S; 57% 30' O; Santa Clara 
del Mar, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Cabe destacar que 
esta ficha fue confeccionada con posterioridad a la publica- 
ción de J. L. Kraglievich (1952a). Procedencia estratigráfica: 
Ensenadense tardío (Pleistoceno Medio temprano). Restos 
de Mesotherium cristatum y T. platensis fueron encontrados 
en los niveles inferiores en la desembocadura del arroyo 
Santa Elena y de Playa Santa Elena (Vucetich et al, 1997; 
Prevosti et al, 2004b), los cuales permiten asignar estos 
niveles al Ensenadense. Además, estudios paleomagneto- 
lógicos llevados a cabo en ese punto solo encontraron sedi- 
mentos con polaridad normal correspondientes al cron 
Brunhes (Bidegain et al, 2005; véase también Cione et al, 
2002; Pardiñas, 2004), por lo que puede referirse el nivel 
portador del MMP S 164 al Ensenadense tardío (0,78-0,5 
Ma; Prevosti et al., 2009b). 


Descripción 

Cráneo. El holotipo fue originalmente descripto por (Kraglievich, 
1952a, p. 54-62) y, posteriormente por Berta (1989, p. 79- 
88) y Berman (1994, p. 128-129). La descripción que se 


brinda a continuación está orientada a la corrección y am- 
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pliación de las hechas previamente por estos autores, en es- 
pecial de ciertos caracteres de relevancia sistemática. El 
cráneo se encuentra parcialmente reconstruido con yeso o 
masilla plástica. Se halla fragmentado y deformado, espe- 
cialmente en el rostro, en el cual la mitad derecha está des- 
plazada ventromedialmente. Los nasales, los premaxilares, 
la bulla derecha, el proceso paraoccipital izquierdo y los or- 
bitoesfenoides se encuentran rotos. La superficie dorsal de 
los frontales está inflada y es convexa, aunque no forma un 
perfil abrupto, pero la parte del frontal que se encuentra in- 
mediatamente encima de la órbita y del proceso postorbi- 
tario es deprimida. Los nasales están hundidos y el rostro 
roto, lo que hace que este último adquiera un perfil más 
abrupto de lo natural. La serie dentaria no se encuentra muy 
comprimida por delante de los P3, pero sí más que en el 
ejemplar PVE-F45 (véase más abajo). El ancho interorbita- 
rio mínimo y el ancho de la constricción postorbitaria resul- 
tan similares. La estructura externa de los frontales sugiere 
que los senos frontales son amplios pero que no penetran 
en los procesos postorbitarios, dado que existen unas pe- 
queñas depresiones sobre la cara dorsal de estos últimos. 
Los procesos postorbitarios son muy cortos y están parcial- 
mente rotos. A través de las porciones faltantes no se ven 
porciones de senos frontales, pero tampoco puede confir- 
marse que éstos no invadan la base del proceso. Los nasa- 
les se extienden un poco más allá de la sutura frontomaxilar. 
El paladar termina a la mitad del M2. Sobre la cara ventral de 
la lámina vertical del palatino izquierdo, se encuentra un pe- 
queño foramen cerca del borde lateral del hueso. La pared 
lateroventral del canal aliesfenoideo es muy corta (3,7 mm 
de largo), por lo que el foramen rotundo se abre indepen- 
dientemente. Este foramen es mayor que la abertura ante- 
rior del canal aliesfenoideo. La morfología de esta región es 
muy parecida a la de 7. platensis. El foramen oval y la aber- 
tura caudal del canal presentan un diámetro similar y se en- 
cuentran muy juntos dentro de una depresión oval. La caja 
craneana es ancha y posee un borde anterior abrupto. Las 
bullas son globosas, rugosas y permiten apreciar el contacto 
entre el ectotimpánico y el endotimpánico caudal. El meato 
auditivo externo está bien osificado, es ancho y llega late- 
ralmente más allá del foramen postglenoide. El proceso es- 
tiloide (muscular) es corto y robusto. En la bulla derecha se 


preservó el septo intrabular anteroventral, el cual es in- 


completo y solo llega hasta el borde anterior de la cresta 
timpánica. También se observan tres crestas transversales 
incompletas y más o menos verticales. Una se ubica a la 
mitad del meato auditivo externo y otra lo hace más obli- 
cuamente en la mitad posterior del meato. La cresta trans- 
versal más caudal es prácticamente horizontal y Casi 
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contacta al extremo más posterior de la cresta timpánica. El 
proceso mastoides desarrolla un fuerte tubérculo que se ex- 
pande caudalmente y está separado de la protuberancia 
basal de las crestas lambdoides por un amplio espacio cón- 


cavo. La sutura basiesfenoides-basioccipital no está del 


todo obliterada. La cara ventral del basioccipital presenta un 


Figura 16. Holotipo de P. scagliarum(MMP S 164): 1, cráneo en vista dorsal; 2, cráneo en vista ventral; 3, cráneo en vista lateral derecha; 4, he- 
mimandíbula izquierda en vista lateral; 5, serie dentaria superior izquierda (P3-M1) en vista oclusal; 6, serie dentaria superior derecha (P3- 
M2) en vista oclusal; 7, serie dentaria inferior izquierda (p4=-m3) en vista labial; 8, serie dentaria inferior derecha (p3-m2) en vista oclusal. 


Escala= 5 cm. 
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pronunciado relieve ya que posee amplias depresiones para 
los músculos rectos capitis ventralis y capitis longus. Los tu- 
bérculos musculares y faríngeo son muy fuertes; además, 
una pronunciada cresta divide longitudinalmente a esta cara 
en dos partes simétricas. El foramen lacerado posterior es 
elíptico y grande. Los procesos paraoccipitales están muy 
expandidos posteroventralmente y solo contactan con las 
bullas en el extremo más dorsal de las mismas. Con la ex- 
cepción de su escaso contacto con la bulla y de estar menos 
expandido anteroposteriormente en su porción ventral, la 
morfología de este proceso es similar a la de 7. platensis. La 
cresta occipital y la impresión vermicular están poco mar- 
cadas. Por detrás del inion hay dos áreas rugosas, más o 
menos triangulares, para los músculos rectus capitis ventralis. 
El techo del foramen magno se encuentra expandido cau- 
dalmente y presenta dos pequeñas facetas articulares en 
su Cara superior. 

El proceso coronoides es, proporcionalmente, corto y 
alto. El proceso angular presenta amplias facetas para la in- 
serción de las ramas inferior y superior del músculo pteri- 
goides medial; está expandido dorsoventralmente y su 
borde dorsocaudal es recto. El lóbulo subangular está bien 
marcado. La cara ventral de la rama horizontal, por detrás de 
la sínfisis mandibular, presenta una amplia muesca rugosa 
para el músculo genihioideo. La rama horizontal derecha 
muestra un foramen mentoniano debajo del p3 y otro, 
mayor, entre los p1 y p2. La izquierda, en cambio, tiene uno 
debajo del p3 y otro debajo del p2. 

Dentición. Las raíces del 13 muestran que este incisivo era 
proporcionalmente grande en relación a los 11-12. El (1 es 
robusto pero relativamente pequeño. El tamaño del alvéolo 
del P1 muestra que este premolar era grande. Los P2-P3 
poseen una gran C1* aguda y algo recurvada medialmente. 
Por detrás hay una pequeña CAD, que es proporcionalmente 
mayor en el P3. La cara lingual se encuentra un poco com- 
primida a la altura de la C1*. El CD es pequeño. El P4 tiene 
una fuerte paracrista y un cíngulo lingual reducido. El proto- 
cono está reducido a un pequeño lóbulo expandido mesio- 
lingualmente que se distingue del borde anterior del diente 
por la presencia de una suave escotadura. El paracono y el 
metacono del M1 son grandes y cónicos, alcanzando el pri- 
mero el doble del tamaño del segundo. El cíngulo labial se 


encuentra limitado al extremo mesiolabial del paracono. El 
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protocono es grande y piramidal, con tres cristas desde el 
ápice: las post- y preprotocrista mesiolabial y distolabial- 
mente, respectivamente, más una tercera cresta que se di- 
rige lingualmente. Estas cristas son crenuladas. El hipocono 
está reducido a un cíngulo bajo, crenulado y pequeño, que 
se extiende desde la mitad del protocono al metacónulo. El 
metacónulo es una inflexión lingual de la postprotocrista. 
La mitad lingual de este diente se encuentra comprimida 
mesiodistalmente y recurvada en sentido distal. Su valle es 
profundo y abrupto. El cingulo mesial se encuentra extre- 
madamente reducido. El M2 está muy reducido, presenta un 
perímetro elíptico y escasas cúspides desarrolladas. Las dos 
raíces labiales están muy fusionadas pero son indepen- 
dientes distalmente. El paracono es la mayor cúspide, se- 
guida por el protocono. El metacono y el hipocono están 
muy reducidos; el primero es una simple cresta y el segundo 
no llega a rodear al protocono. El cíngulo labial es grande en 
comparación con el del M1. Entre los premolares inferiores 
hay pequeños diastemas y la serie premolar forma un arco 
curvado labialmente. El p1 es grande, posee una C1* en 
forma de gancho y un CD que termina en una punta aguda. 
Los p2-p3 son más altos que los P2-P3 y su C1* está más 
curvada. La escotadura lingual está muy poco marcada, por 
lo que el perímetro de estos premolares resulta casi elíptico. 
El p3 tiene una gran CAD. El p4 es, proporcionalmente, más 
largo que los anteriores y su CAD es mayor. La crístida me- 
siolingual está bien desarrollada y presenta en el p4 derecho 
una notoria CCM, que se encuentra apenas insinuada en el 
izquierdo. El CD está muy comprimido transversalmente en 
su extremo distal y se eleva formando una diminuta CCD en 
el p4 derecho. En el m1 se presenta una suave protocrístida 
que contacta con la crístida oblicua, casi a la mitad del pro- 
tocónido. El entocónido constituye un cíngulo bajo y crenu- 
lado, que rodea lingualmente al hipocónido. El hipocónido 
se ubica centralmente en el talónido y muestra una débil 
crístida transversal. El m2 es relativamente grande y su tri- 
gónido está transversalmente expandido. La paracrístida se 
halla muy desarrollada y se extiende un corto trecho sobre 
el cíngulo mesiolingual. El protocónido es la mayor cúspide 
del diente y contacta con el metacónido y el hipocónido por 
medio de dos crístidas (protocrístida y crístida oblicua, res- 
pectivamente). El metacónido es menor que el protocónido, 


aunque está bien desarrollado y se ubica distolingualmente 


a este último. El entocónido está reducido a un cíngulo bajo 
y el hipocónido sólo se observa como una cúspide diferen- 
Ciada en el m2 derecho. El cíngulo mesiolabial se encuentra 
poco desarrollado. El m3 posee una sección circular y sólo 
presenta una pequeña cúspide central (protocónido). Las 
piezas dentarias carecen prácticamente de desgaste den- 


tario (grado 0-1). 


Comentarios 

El conjunto de caracteres observados en este ejemplar 
(e.g., rostro corto, dentición especializada para una dieta hi- 
percarnívora, canal aliesfenoideo corto) lo separan de Canis 
y lo acercan a Theriodictis. A diferencia de este último pre- 
senta un mayor acortamiento del rostro y una mayor re- 
ducción dentaria (e.g., ausencia de entocónido en el m1). El 
tamaño de este ejemplar es claramente menor que el de los 
ejemplares de Theriodictis. El inion es ancho, convexo y no 
se proyecta sobre los cóndilos occipitales. Se encuentra 
menos expandido caudalmente que en 7. platensis. La frente 
no es abovedada, como menciona J. L. Kraglievich (1952a), y 
su perfil no es muy diferente del de 7. platensis y de las es- 
pecies de cánidos sudamericanos actuales. Los procesos 
paraoccipitales, al igual que en Theriodictis, están muy ex- 
pandidos ventrocaudalmente, pero escasamente articula- 
dos con las bullas timpánicas. Este escaso contacto es tal 
cual lo describió J. L. Kraglievich (1952a) y no una confusión 
como especulan Cartelle y Langguth (1999). Este rasgo lo 
distingue del resto de los grandes cánidos sudamericanos, 
incluyendo a las otras formas congenéricas. El proceso co- 
ronoides está más comprimido anteroposteriormente que 
en 7. platensis y que en algunos ejemplares de Protocyon. Los 
premolares (especialmente los inferiores) están menos 
comprimidos lingualmente al nivel de la C1*, por lo que son 
algo más elípticos que en 7. platensis. ). L. Kraglievich (1952a) 
y Berman (1994) señalaron que el m3 sólo está presente en 
la hemimandiíbula derecha del MMP S 164, faltando natu- 
ralmente en la izquierda. Sin embargo, puede observarse en 
esta última un pequeño alvéolo correspondiene a este 
molar, el cual está en parte relleno de carbonato de calcio 
("tosca”). Las medidas de holotipo de P. scagliarum (Infor- 
mación Suplementaria online 2 y 3) son, en su mayoría, me- 
nores a las de 7. platensis, pero se superponen con las de P. 


troglodytes y P. tarijensis. 
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El MMP S 164 se diferencia de los cráneos conocidos de 
P. troglodytes (e.g., PUCMG 7208/02, Cartelle y Langguth, 
1999: fig. 2; PUE-F45; MLP 04-VII-11-1) en que el arco ci- 
gomático es más grácil, mientras el rostro y el paladar son 
más angostos. Estas diferencias no parecen deberse a la 
fragmentación y deformación que sufrió el ejemplar o al es- 
tadio ontogenético. Es difícil evaluar estos caracteres con 
respecto a P. tarijensis. Sin embargo, varios caracteres den- 
tarios permiten diferenciar a estas especies (véase más 
abajo). Por otro lado, la condición del proceso paraoccipital 
es única entre los cánidos sudamericanos (véase más 
arriba). En comparación con la dentición inferior, la rama ho- 
rizontal de la mandíbula es proporcionalmente más baja que 
en P. troglodytes (MUNHN NUA 91 y el MLP 89-XI-20-1, ase- 
mejándose al MLP 04-VI!-10-1). Sus premolares (espe- 
cialmente los p2-p4) presentan una sección más elíptica, 
con una sección anterior más ancha que en los otros ejem- 
plares del género. A diferencia de algunos ejemplares de P. 
troglodytes (EPN V 2871; EPN V 2872; NHMD ZMK 
1/1845:2157), los p2-p3 no están solapados. El m2 tiene 
un trigónido proporcionalmente más ancho, con relación al 
largo del diente, que en P. troglodytes, (MLP 04-VI!-10-1, 
MNHN NUA 91 y MLP 89-XXI-20-1). Además, en el MMP S 
164 el metacónido del m2 se ubica linguocaudalmente al 
protocónido. 

Algunas asimetrías de la dentición ponen en evidencia 
la variación de ciertos caracteres dentarios. Entre estos, la 
CCM solo se encuentra bien desarrollada en el p4 derecho 
(está prácticamente ausente en el izquierdo) y el hipocónido 
solo existe como una cúspide diferenciada en el m2 derecho, 
desacreditando su validez como caracteres diagnósticos. 

Protocyon scagliarum se distingue de P. tarijensis por los 
siguientes caracteres: los premolares poseen una sección 
transversal elíptica y C1% más agudas y altas; el protocono 
del P4 se dirige más mesiolingualmente y no está separado 
del borde mesial del diente por una amplia escotadura; las 
CAD de los P3/p3 son más grandes; el hipocono del M2 no 
rodea al protocono; el entocónido del m1 está más reducido 
(prácticamente ausente) y el metacónido del m2 está más 
desarrollado. Además, en el único m2 estudiado de P. tarijensis 
(MNHN TAR 758) el metacónido falta por completo. Cabe 
reiterar que, como ya fue indicado más arriba, el valor taxo- 


nómico de algunos de estos caracteres (e.g., presencia y 
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desarrollo de CAD en los P3/p3) es cuestionable. 

El escaso desgaste dentario (grado 0-1) y la presencia 
de una sutura basioccipital-basiesfenoides no completa- 
mente obliterada indican que el MMP S 164 perteneció a un 
ejemplar subadulto o adulto-joven. 

Cartelle y Langguth (1999, p. 381) (véase también Paula 
Couto, 1979, p. 324) sugirieron que P. scagliarum es sólo una 
variedad geográfica de P. troglodytes. Las escasas diferen- 
cias dentarias entre estas dos especies apoyan la opinión 
de estos autores. Sin embargo, varios caracteres craneanos 
(e.g., forma del proceso paraoccipital) la contradicen. Estos 
previenen de sinonimizarlas, por lo menos hasta contar con 
un mayor número de ejemplares más completos que per- 
mitan conocer la variación existente en el grupo. 

En mi tesis doctoral (Prevosti, 2006), siguiendo una in- 
terpretación errónea del artículo 31.1.2 del Código Interna- 
cional de Nomenclatura Zoológica (ICZN, 1999; Gardner y 
Hayssen, 2004), por haber sido dedicada la especie a Lorenzo 
y Galileo J. Scaglia propuse enmendar el nombre de esta es- 
pecie cambiando su terminación de arum a orum. Sin em- 
bargo, esta enmienda no es correcta y el epíteto específico 
de P. scagliarum es correcto de acuerdo a las normas del latín 
(N. Cazzaniga, com. pers.). Lamentablemente, este nombre 
fue mencionado en la publicación de un resumen de mi tesis 


y luego seguido en algunas publicaciones (véase más arriba). 


Protocyon troglodytes (Lund, 1838) 
Figuras 1, 17-18, Información Suplementaria online 2 


Canis spelaeus Lund, 1837: 324-325 (non Goldfuss, 1823). 

Canis troglodytes Lund, 1838: 60. 

Canis troglodites Lund, 1839a: 223 (lapsus pro Ca. troglodytes). 

Palaeocyon troglodytes (Lund, 1838) Lund, 1843: 50-54. 

Palaeocyon validus Lund, 1843: 54; Winge, 1895: 81. 

Canis lycodes Lund, 1843: 87; Winge, 1895: 81. 

Canis musculosus Ameghino, 1882: 38 (nomen nudum). 

(?) Palaeospeothos colomae Spillmann, 1942: 380 (nomen nudum). 

(?) Palaeospeothos colomae Spillmann, 1948: 261 (nomen nudun). 

Protocyon sp. Hoffstetter, 1949: 8. 

Protocyon troglodytes (Lund, 1838) Paula Couto en Lund 
(1950: 103). 

Protocyon orcesi Hoffstetter, 1952: 141. 

Theriodictis sp. MacFadden y Wolff, 1981: 774 (partim). 


Sintipo. NAMD ZMK 1/1845:251: M2 izquierdo; NHMD ZMK 
1/1845:228: P4 izquierdo; NAMD ZMK 1/1845:257: 12 iz- 
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quierdo (cf. Berta y Marshall, 1978; Mones, 1986). 
Localidad tipo. Lapa a Pedra dos Indios 1 (19% 31' 18,38” S; 
44 00' 16,01” O; Minas Gerais, Brasil; Fig. 2), Pleistoceno 
Medio-Holoceno Temprano. Bonaerense—Lujanense (Prevosti, 
2006; Prevosti et al, 2009b). 

Diagnosis enmendada. Rostro y paladar anchos, más an- 
chos que en P. scagliarum; arcadas cigomáticas robustas y 
expandidas lateralmente; proceso paraoccipital amplia- 
mente en contacto con la bulla timpánica; canal del nervio 
facial desplazado anteriormente con respecto al canal del 
nervio auditivo; senos frontales expandidos que invaden los 
procesos postorbitarios y llegan, caudalmente, a la sutura 
frontoparietal; m1 con entocónido reducido a un cíngulo lin- 
gual bajo; metacónido del m1 generalmente ausente; M2 
con 2 03 raíces; m2 con entocónido/hipocónido reducido a 
ausente; metacónido del m2 ubicado al mismo nivel o me- 
sialmente al borde posterior del protocónido; p4 sin CAD se- 
cundaria (modificada de Berta, 1989). 

Distribución geográfica. Argentina, Bolivia, Brasil, Ecuador, 
México, Uruguay y Venezuela, (Prevosti et al, 2009a, 2009b; 
Prevosti y Forasiepi, 2018; Schubert et al, 2019). 
Distribución estratigráfica. Edad Ensenadense—Lujanense 
(ca. 1,8-0,01 Ma; Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009a, 
2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018; Schubert et al, 2019). 


Materiales estudiados 

NHMD ZMK 1/1845:5700: fragmento de hemimandíbula 
derecha con los m1-m3 y el proceso coronoides; NHMD 
ZMK 1/1845:5697/98: fragmento de hemimaxilar y prema- 
Xilar izquierdo con los 13-M1. Procedencia geográfica: Lapa 
da Escrivania N* 5 (19* 26' 50” S; 43* 6' 6” O; Minas Gerais, 
Brasil; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno 
Medio?—Tardío (Bonaerense?—Lujanense). Este sitio cuenta 
con 5 fechados radiocarbónicos en torno a 16 ka **C AP y 
uno ca. 9 ka **C AP (Auler et al., 2006). Esto es congruente 
con la asignación de las faunas de vertebrados de las ca- 
vernas cársticas de Brasil al Pleistoceno más tardío que 
hace Cartelle (1999) (véase también Cartelle, 2020), quien 
considera que son relativamente sincrónicas. Existe una 
datación radiocarbónica asociada a los ejemplares de P. 
troglodytes hallados en Toca da Boa Vista (Campo Formoso, 
Bahía), que indica que éstos tienen ca. 20 ka *+C AP (Cartelle 


y Langguth, 1999). Otros fechados, empleando tanto radio- 


carbono como otras técnicas de datación (“Electrospin Re- 
sonance”, termoluminiscencia, serie del uranio) y el análisis 
tafonómico realizado en otras cavernas de Brasil indica que 
estos depósitos de relleno de cuevas pueden tener un 
rango temporal amplio (350-9 ka cal. AP; Auler et al, 2006; 
Prevosti et al., 2009b). 

NHMD ZMK 1/1845:2157: fragmento de hemimandíbula 
izquierda con c1, p2-4. Procedencia geográfica: Lapa dos 
Tatus (19% 39' S; 43” 53' O; Lagoa Santa, Minas Gerais, 
Brasil; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno 
Medio?—Tardío (Bonaerense?—Lujanense). Dos dataciones 
14C brindaron edades cercanas a 14 ka 1“C AP (Auler et al, 
2006, pero véase discusión en NHMD ZMK 1/1845:5700). 

NHMD ZMK 1/1845:251 (sintipo de Canis troglodytes 
Lund, 1838): M2 izquierdo; NHMD ZMK 1/1845:228 (sintipo 
de Canis troglodytes Lund, 1838): P4 izquierdo; NHMD ZMK 
1/1845:257 (sintipo de Canis troglodytes Lund, 1838): 12 iz- 
quierdo. Procedencia geográfica: Lapa da Pedra dos Indios 1 
(19 31' 18,38" S; 44 00' 16,01” O; Minas Gerais, Brasil; Fig. 
2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Medio?-—Tardío 
(Bonaerense?—Lujanense). Véase discusión en NHMD ZMK 
1/1845:5700 

NHMD ZMK 1/1845:6581: fragmento de hemimandíbula 
izquierda con dp4, dp2, p1, m1 (dentro de su alveólo); NHMD 
ZMK 1/1845:6579: fragmento de hemimandíbula izquierda 
con dp4, dp2, p1 y m1 (dentro de su cripta). Procedencia 
geográfica: Lapa da Escrivania N* 11, Lagoa Santa (19% 26' 
50" S; 43" 6' 6" O; Minas Gerais, Brasil; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: Pleistoceno Medio?—Tardío (Bonaerense?- 
Lujanense). Véase discusión en NHMD ZMK 1/1845:5700. 

MNRJ 3231: M1 derecho. Procedencia geográfica: Tan- 
que 3 de Joáo Cativo (3* 29' S; 39% 35' O; Itapipoca, Ceará, 
Brasil; Fig. 2) (Gomide, 1989). Procedencia estratigráfica: 
Pleistoceno Tardío (Lujanense). 

EPN V 2871 (y calcotipo MNHN LAR 46; holotipo de P. 
orcesi): hemimandíbula izquierda incompleta, con los c1, p2= 
m2 y los alvéolos de los i2-i3; MNHN LAR 241 (paratipo de 
P, orcesí: ex EPN V 2874): m1 izquierdo sin la raíz anterior; 
MNHN LAR 242: talónido de m1 derecho; EPN V 2872 (pa- 
ratipo de P. orcesi): fragmento de hemimandíbula derecha 
con los p1-p2 y p3, p4 y m2 aislados; EPN Y 2877 (paratipo 
de P. orcesi): M1 izquierdo. Procedencia geográfica: La Carolina 
(2? 12' S; 80* 58' O; Santa Elena, Ecuador; Fig. 2). Proce- 
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dencia estratigráfica: Pleistoceno Tardío (Lujanense). La 
fauna encontrada en este sitio fue asignada al Lujanense 
(Caroliniense de Hoffstetter, 1952; véase Berta, 1989) y 
cuenta con una datación radiocarbonica (no calibrada) de 
18,4+0,6 ka **C AP (Churcher, 1966; Lindsey y Seymour, 
2015). 

MBLUZ P 4498: P4 izquierdo; MBLUZ P 2337: fragmento 
de hemimandíbula derecha con el m1; MBLUZ P 2579: frag- 
mento de hemimandíbula izquierda con el m1; MBLUZ P 
2626: P3 derecho?; MBLUZ P 2541: P2 derecho?; MBLUZ P 
4351: P2 izquierdo?; MBLUZ P 4727: P3 izquierdo?; MBLUZ 
P 2393: p2 izquierdo; MBLUZ P 3953: P2 izquierdo?; MBLUZ 
P 2221: P3 izquierdo?; MBLUZ P 3896: fragmento de hemi- 
mandibular derecho, con los alvéolos de los p2-p3; MBLUZ 
P 4726: fragmento de hemimaxilar izquierdo con el P3 den- 
tro de su alvéolo. Procedencia geográfica: Inciarte, "Pozo" 
N* 198 (10% 47' N, 72* 14' O; Zulia, Venezuela; Fig. 2). Pro- 
cedencia estratigráfica: Pleistoceno Tardío ("Lujanense”). 
Los niveles portadores fueron datados entre 25,5+0,6 ka **C 
AP y 27,98+0,37 ka **C AP (Jull et al, 2004; Prevosti y Rincón, 
2007). 

MNHN NUA 91: fragmento de hemimandíbula izquierda 
con parte del proceso coronoide y los m1-m2. Procedencia 
geográfica: Nuapua (20% 52' S; 63 04” O; Chuquisaca, 
Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Tardío 
(Lujanense). Fue encontrado en sedimentos de polaridad 
normal del Cron Brunhes (<0,78 Ma, "Nuapua 1"; véase 
Hoffstteter, 1968; MacFadden y Wolff, 1981). Este nivel 
estratigráfico correspondería al Pleistoceno superior 
(Brunhes; MacFadden y Wolff, 1981), aunque podría ser algo 
más antiguo ("Ensenadanse tardío”; Marshall et al, 1984; 
Prevosti et al, 20096). 

PVE-F45 (ex CTES PZ 7278): cráneo incompleto, con- 
servando gran parte del rostro, el arco cigomático derecho, 
una porción de la caja craneana, el petroso derecho y los 
11-13, €, P2-M2 derechos y 11-P3 izquierdos. Procedencia 
geográfica: barrancas del río Bermejo frente a la localidad 
de Presidencia Roca, situada aproximadamente a 150 km al 
NO de Resistencia (Chaco), sobre la ruta provincial N* 3 (272 
60' S; 59% 22' O; Formosa, Argentina; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: Pleistoceno Tardío (Lujanense). La geología 
del perfil de esta localidad, la fauna recolectada en otros ya- 


cimientos y las escasas dataciones existentes para faunas 
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pleistocénicas de la provincia parece indicar que el nivel por- 
tador se depositó durante el Pleistoceno Tardío (Lujanense) 
(véase Prevosti et al, 2005; Kruck et al, 2011; Prevosti y 
Schubert, 2013; Zurita et al, 2014). 

MCPU-PV 148: fragmento de maxilar izquierdo con los 
P4-M1. Procedencia geográfica: Arroyo el Chuí (32* 11' S; 
42? 57' 0; Rio Grande do Sul, Brasil; Fig. 2). Procedencia es- 
tratigráfica: Pleistoceno Tardío (Lujanense). Fue encontrado 
en la Formación Santa Vitória (“Barreira 111”). Oliveira (1999) 
correlaciona esta formación con el Lujanense de la región 
pampeana, basándose en la presencia de Equus (Amerhippus) 
neogeus y Doedicurus clavicaudatus (véase Oliveira et al, 2005). 

MLP 89-XI-20-1: hemimandíbula izquierda incompleta 
con los c1, p2-m2, fragmento de hemimandíbula derecha 


O 


con los p3-m2, c1 derecho aislado, húmero derecho in- 
completo, tibia derecha, metacarpiano 5 derecho, metatar- 
sianos tercero a cuarto derechos y tercero y quinto 
izquierdos. Procedencia geográfica: Mercedes (34* 39' S; 
59* 26' 0; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: Edad Lujanense (Pleistoceno Tardío). Un fe- 
chado taxón **C (sin calibrar) acotó la edad de este especí- 
men en 17,34 ka 1*C AP (Prevosti y Schubert, 2013). 

MLP 04-VI!-10-1 (CI S/N* a): fragmento de hemimandí- 
bula izquierda, con parte del proceso coronoides, i1-m2 y 
el alvéolo del m3, fragmento de hemimandíbula derecha con 
¡2-p1; el ejempar depositado en el MLP es una réplica de la 
dentición. Procedencia geográfica: Camet Norte, 200 m al N 


de las “Facies Camet Norte de la Formación Santa Clara” 


Figura 17. Cráneo y dentición de P. troglodytes. 1, 2 y 3, cráneo en vista dorsal, ventral y lateral izquierda, respectivamente (PVE-F45 y MLP 04- 
VI!-11-1); 4, hemimandíbula izquierda incompleta en vista lateral (MLP 04-VII-10-1); 5, serie dentaria inferior izquierda (p3-m2) en vista oclu- 


sal (MLP 04-VI!-10-1). Escala= 5 cm. 
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(véase Schnack et al., 1982; Fasano et al., 1984; Pardiñas 
et al, 1998) (37* 49' S; 57” 29' O; Mar Chiquita, Buenas 
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Edad 
Ensenadense tardío?. Este ejemplar fue encontrado en la 
restinga de la playa. Según Pardiñas et al. (1998), se corre- 
lacionan con los niveles basales que afloran en la desem- 
bocadura del arroyo Santa Elena, en los cuales fueron 
encontrados restos de Mesotherium cristatum y otros mamí- 
feros ensenadenses. Las barrancas costeras ubicadas al 
norte de Mar del Plata pierden potencia hacia el norte de 
Santa Clara del Mar. Por ejemplo, en Félix U. Camet afloran, 
en la base de la barranca, sedimentos ensenadenses con 
polaridad reversa (>0,78 Ma; Bidegain et al, 1998), mien- 
tras que en la desembocadura del arroyo Santa Elena, los 
sedimentos más antiguos son ensenadenses de polaridad 
normal (<de 0,78 Ma; Cione et al, 2002; Bidegain et al, 2005). 
En las barrancas de Camet Norte fueron encontrados res- 
tos de mamíferos postensenadenses (í.e., Bonaerense— 
Lujanense; Pardiñas et al, 1998; Cotte et al, 2018) y, hasta 
el momento, no se coleccionaron mamiferos Ensenadenses 
en la restinga. Por tal motivo, la asignación de este resto al 
Ensenadense debe ser corroborada. 

MLP 04-V!I!-11-1 (CI S/N* b): cráneo incompleto, con los 
13, (1, P3-P4 izquierdos y los P2-M1 derechos y atlas in- 
completo; el ejemplar depositado en el MLP es una réplica 
de la dentición. Procedencia geográfica: Camet Norte, 300 m 
al norte de las "Facies Camet Norte de la Formación Santa 
Clara” (véase Schnack et al, 1982, Fasano et al, 1984; Pardiñas 
et al., 1998) (37* 49' S; 57% 29' O; Mar Chiquita, Buenos 
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Edad 
Bonaerense—Lujanense. Estos fósiles fueron encontrados 
en un nivel limo arenoso color marrón claro (10YR 6/3), que 
contiene varias costras calcáreas y un espesor de 1-1,5 m. 
Este nivel constituye los niveles medios de la barranca, que 
está formada por la Formación Santa Clara (Schnack et al, 
1982). Estos niveles contienen mamíferos “postensena- 
denses" (Pardiñas et al, 1998; Cotte et al, 2018) y, según 
Schnack et al. (1982), fueron encontrados restos de Equus 
sp. en esta formación, aunque no indicaron de qué nivel fue- 
ron recolectados. Este último hallazgo podría indicar que la 
mayor parte de esta secuencia se depositó durante el Luja- 
nense, ya que Equus recién es registrado en la región pam- 
peana durante dicha edad (Cione y Tonni, 1999). Las 
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dataciones radiocarbónicas y de trazas de fisión realizadas 
en niveles suprayacentes de 21+7 ka AP (Bigazzi et al, 
1995), 17,880+0,06 a 24,730+0,11 **C ka AP (Pardiñas et 
al, 1998; Cotte et al, 2018) y 21+0,7 "*C ka AP (Osterrieth et 
al., 2005), limitan la edad mínima del MLP 04-VI!-11-1. 

MCNN 941: hemimandíbula izquierda incompleta, edén- 
tula, pero con la serie alveolar casi completa (alvéolos de los 
c1-m3). Procedencia geográfica: Playa Quequén (38* 32' S; 
58% 42' O; Lobería, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Proce- 
dencia estratigráfica: Ensenadense? Fue encontrado en los 
limos basales de Playa Quequén, cerca de la desemboca- 
dura del río Quequén Grande (Berman, 1994). Tonni et al. 
(1996), sobre la base de la fauna recolectada, indican una 
edad Ensenadense para las unidades de los términos infe- 
riores de las barrancas ubicadas al ENE de la desemboca- 
dura del río Quequén Grande. 

MNPA V 276: fragmento de hemimandíbula izquierda 
con el cóndilo y parte de la rama ascendente y el proceso 
angular, con p4=m2 (incompletos) y el alvéolo del m3; 
MNPA V 294G: M1 izquierdo. Procedencia geográfica: Tarija 
(219 31'S; 64% 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). Procedencia es- 
tratigráfica: Ensenadense? (Pleistoceno Medio—Tardío?). 
Véase comentarios en P. tarijensis (MACN-Pv 1452; véase 
más abajo). 


(1) 


Figura 18. Holotipo de Canis lycodes (NHMD ZMK 1/1845:250), m1 
derecho en vista lingual, sinónimo junior de P. troglodytes: 1, copia del 
dibujo original en Lund, 1843 (Tab. XLV, fig. 3); 2, fotografía del ma- 
terial; la flecha negra muestra la ubicación del metacónido. Escala= 
1 cm. 
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UF 26911: fragmento de proceso cigomático del tempo- 
ral izquierdo, fragmento de hemimaxilar izquierdo con P3 y 
mitad anterior de P4, hemimandíbula derecha incompleta 
con p3-m1 rotos y m2-m3, hemimandíbula izquierda in- 
completa con m1-m3, M2 izquierdo aislado, P2 derecho 
aislado (UF 2691 1a), P3 derecho aislado (UF 26911b), me- 
tacarpianos segundo a cuarto derechos. Procedencia geo- 
gráfica: San Pedro, Tarija (aproximadamente 21* 31' S; 64% 
44' O, Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Unidad 10 
del Perfil paleomagnético de MacFadden y Wolff (1981) y 
MacFadden (2000). Esta unidad posee polaridad normal y 
fue asignada al cron Brunhes (MacFadden y Wolff, 1981; 
MacFadden, 2000), por lo que la edad de estos especime- 
nes es <0,78 Ma. 

PUCMG 7208/02 (ex IGM 1): cráneo casi completo, con 
arco cigomático izquierdo, occipital y parietales rotos y ca- 
rente de M2 izquierdo, hemimandíbula derecha con ¡1-m3, 
hemimandíbula izquierda con proceso coronoideo roto y i1— 
m3, postcráneo casi completo; PUCMG 7214: premaxilar y 
fragmento de hemimaxilar izquierdos con M1, premaxilar 
derecho, fragmento de hemimaxilar con P3, fragmento de 
hemimaxilar con M1, fragmentos varios del cráneo (fronta- 
les, arco cigomático, petrosos), fragmento de hemimandí- 
bula izquierda con raices de i3-c1 y p2 y con p1, p3-m2, 
fragmento de hemimandíbula izquierda con parte del cón- 
dilo, fragmento de hemimandíbula derecha con raíz de c1, 
p3 y p4 roto, m1 derecho, P4 derecho, C1 derecho, frag- 
mentos de postcráneo (Información Suplementaria online 
2); PUCMG 7207 (ex IGM 10): hemimandiíbula derecha con 
proceso coronoideo incompleto y con c1, p2-p3, m1-m3; 
PUCMG 7206 (ex IGM 9): hemimandíbula izquierda incom- 
pleta con p3 y m1 (véase Cartelle y Langguth, 1999). Proce- 
dencia geográfica: Toca da Boa Vista (10? 9' 45" S; 40% 51' 
35” O; Campo Formoso, Bahía, Brasil; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: Pleistoceno Tardío (Lujanense). Un nivel con 
murciélagos que se encontraba por debajo del PUCMG 
7208/02 fue datado (**C no calibrado) en 20,060 ka"*C AP ka 
14C AP y otro sobre guano de murciélago de otro sitio de la 
misma cueva mayor a 46,150 ka **C AP). Dos dataciones 
basadas en la serie del uranio, del nivel datado por Cartelle 
y Langguth (1999), arrojaron edades similares (15,741- 
15,865 ka cal. AP), pero una estalagmita fechada con este 


método brindó una cronología considerablemente mayor 
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(109,744 ka cal. AP; Auler et al, 2006). 

MACNU 95: fragmento de hemimandíbula izquierda con 
c1-m2 (m1 roto). Procedencia geográfica: Arroyo Sopas, 
500 m río arriba del Puente del Paso Muñoz (31*15' S; 57? 
00' O; Salto, Uruguay; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: 
Pleistoceno Tardío (Lujanense). Este resto fue encontrado 
en la Formación Sopas, la cual contiene una fauna lujanense 
y dataciones que indican Pleistoceno Tardío (58,3-10 ka AP; 
véase Prevosti et al., 2009a, 2009b; Prevosti y Schubert, 
2013; véase Ubilla y Martínez, 2016). 

DP 5867: cráneo con el rostro roto y los P2-P4 izquier- 
dos (P4 roto) y los P3-M1 derechos, hemimandíbula dere- 
cha incompleta con p3-m2. Procedencia geográfica: Hoyo 
Negro (20* 18' 55" N; 87* 25' 53” O; Quintana Roo, México; 
Fig. 2). Procedencia estratigráfica: los depósitos de la cueva 
tienen fechados **C correspondientes al Pleistoceno Tardío 
(38,400- 12,850 ka **C AP; Schubert et al, 2019). 

MCN.P. 758: cráneo casi completo (arco cigomático iz- 
quierdo, bulla izquierda y extremo anterior de premaxilar 
derecho rotos) con P2-M1 izquierdos y P4-M1 rotos. Se 
encuentra en gran parte recubierto por carbonatos. Proce- 
dencia geográfica: Gruta Clarabela (24 38" S; 49% 32' O; 
Paraná, Brasil; Fig. 2) (Born y Sedor, 2001). Procedencia es- 
tratigráfica: Pleistoceno Tardío? (Lujanense?). En el mismo 
sitio fueron encontrados restos de cérvidos y tayassuídos 
también incrustados en carbonatos (Born y Sedor, 2001; 
Vasconcelos et al, 2018). 

MNHN EQN 20 (ex MNHN GMT 1): hemimandíbula iz- 
quierda incompleta con el c1 roto dentro del alvéolo, p2— 
m2 y alvéolo de m3 (Información Suplementaria online 1, 
Fig. 513). El alvéolo del p1 parece estar reabsorbido y obli- 
terado por crecimiento óseo. Procedencia geográfica: 
Guamote (1% 55' S; 78% 42' O; Chimborazo, Ecuador; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Tardío? Berta (1989) 
menciona que fue encontrado junto a restos de Glossotherium, 
Equus y Palaeolama en niveles del Lujanense en sentido am- 


plio, incluyendo al Bonaerense de Cione y Tonni (1999, 2001). 


Descripción 

Cráneo. El rostro es corto, ancho y no está comprimido por 
detrás de los caninos. La arcada cigomática es muy robusta 
y presenta una gran muesca en donde se originaba el 


músculo masetérico superficial, en tanto que el paladar es 


proporcionalmente ancho. El foramen infraorbitario se en- 
cuentra sobre el borde posterior del P3 y presenta una sec- 
ción elíptica. El borde anterior de la órbita se posiciona sobre 
el surco carnicero del P4. La frente es plana y los nasales 
cortos y anchos. Estos se extienden por detrás de la sutura 
frontoparietal y están transversalmente poco comprimidos 
al nivel de los P3. La abertura nasal es proporcionalmente 
ancha. Los forámenes incisivos son grandes, arriñonados y 
llegan posteriormente hasta los P1. Los yuga alveolarios del 
maxilar están bien marcados. La sutura maxilar/palatino se 
encuentra sobre el borde anterior del P4, el foramen pala- 
tino mayor a la mitad de este mismo premolar y el foramen 
palatino menor a la mitad del M1. El paladar óseo termina 
inmediatamente por detrás del M1. La espina nasal del pa- 
latino es corta y robusta. La incisión palatina está bien mar- 
cada. Sobre la cara ventral de la lámina vertical izquierda, 
cerca de su unión con la lámina horizontal, en el PVUE-F45 
hay un corto canal, de escaso diámetro, que recuerda a un 
foramen, que se encuentra en una posición similar en 7. 
platensis. La fosa mesopterigoidea es muy ancha. El fora- 
men palatino caudal no está dividido. Medio centímetro por 
detrás hay un foramen pequeño. El yugal contacta con el la- 
grimal. Este último presenta una amplia fosa lagrimal y un 
tubérculo robusto. Los procesos postorbitarios del frontal 
se encuentran poco desarrollados y deprimidos en su ex- 
tremo dorsocaudal. Las líneas temporales se unen por de- 
trás de la constricción postorbitaria, formando una cresta 
sagital relativamente baja y robusta. Por delante de estas 
líneas, el frontal es cóncavo. En relación con el ancho inte- 
rorbitario mínimo, la constricción postorbitaria es propor- 
cionalmente ancha. Los senos frontales son amplios y, 
aparentemente, penetran en los procesos postorbitarios. 
Están caudalmente muy expandidos pero no se puede de- 
terminar si llegan o sobrepasan a la sutura frontoparietal. 
En su porción caudal, los senos frontales están separados 
en una amplia cámara caudolateral y otra cámara más pe- 
queña mediorostralmente a la primera. El límite anterolate- 
ral de la caja craneana es abrupto y lateralmente expandido, 
formando una pared que es casi perpendicular al plano sa- 
gital. El PVE-F45 conserva parte de la región anterior de la 
bulla timpánica derecha, en la que pueden verse el canal ca- 
rotídeo y el septo intrabular anteroventral. El promontorio 


está poco inflado. Mediocaudalmente al promontorio se en- 
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cuentra una profunda faceta elíptica, que está ubicada en 
un plano más ventral al canal carotídeo. La fenestra coclear 
es circular y mayor que la vestibular. En la cara ventral del 
petroso se presenta la fosa muscular para el tensor del tim- 
pano y, por detrás de esta fosa, el receso epitimpánico, que 
es un poco menor. Entre este receso y la fenestra vestibu- 
lar corre el canal para el nervio facial. Sobre el borde poste- 
rior hay un pequeño canal que corre transversalmente, que 
alojaba a la rama auricular del nervio vago. En la cara cere- 
belar, la fosa subarcuata es poco profunda y amplia, pero 
esto puede deberse a que sus bordes están parcialmente 
rotos. El meato auditivo interno es elíptico, estando el canal 
para el nervio facial muy comprimido dorsoventralmente. 
Dicho canal se ubica rostrodorsalmente al canal para el ner- 
vio auditivo, este último es subcircular y de mayor diáme- 
tro. El puente óseo dorsal al meato auditivo interno se 
ensancha rostralmente y lleva en su extremo anterior un 
fuerte tubérculo. Por detrás de la fosa subarcuata hay dos 
áreas suavemente cóncavas. Una es subtriangular, pequeña 
y se inclina medialmente. La otra, ubicada ventralmente a la 
primera, es casi vertical y limita caudalmente al meato au- 
ditivo interno. Medialmente al meato, en la cara medial del 
petroso, hay una superficie bien expandida, más o menos 
plana, que inclina suavemente hacia el centro y termina en 
una pequeña repisa. Enfrentado al canal para el nervio au- 
ditivo, proyectándose sobre esta repisa, hay un pequeño tu- 
bérculo. La escotadura yugular está poco marcada. En esta 
se ve la abertura del canalículo coclear. Un pequeño canal 
corre a lo largo de la base de la cresta petrosal, sobre su cara 
caudal. El borde dorsomedial del petroso es cóncavo y forma 
el techo del canal petroccipital para el seno petrosal inferior. 

El cráneo del MLP 04-VI|-11-1 se encuentra articulado 
al atlas y ambos están recubiertos por carbonato de calcio, 
lo que impide observar detalles de su morfología. Sin em- 
bargo, su apariencia general coincide marcadamente con la 
descripción brindada más arriba. Además pueden agregarse 
otros caracteres a la misma. El inion es ancho, convexo y no 
se proyecta sobre los cóndilos que sobresalen caudalmente. 
Parte del occipital se extiende sobre el foramen mágnum 
formando una repisa y el proceso paraoccipital lo hace ven- 
trocaudalmente. Los tubérculos musculares y faríngeo son 
bien conspicuos. 


El lóbulo subangular de la mandíbula se encuentra bien 


147 


Y q 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 78-192 


desarrollado y, sobre la cara interna del proceso angular, 
puede verse una ancha faceta. La rama horizontal es ro- 
busta, con un marcado lóbulo subangular. La cara lateral es 
convexa y presenta un foramen mentoniano por debajo de 
la raíz posterior del p3 y tres entre los c1-p1 (MNHN LAR 
46). El número, tamaño y ubicación de estos forámenes es 
variable. Por ejemplo, en el EPN V 2872 hay un gran fora- 
men mentoniano debajo del p1, mientras que en el MLP 89- 
XI-20-1 se observa, además del mencionado, uno entre los 
p3-p4 (hemimandíbula izquierda) o hacia la mitad distal del 
p3 (hemimandíbula derecha). El proceso coronoides es bajo 
y largo. El proceso angular es alto y está expandido caudal- 
mente más allá del cóndilo mandibular. Las facetas supero 
e inferointerna son anchas. Presenta una sínfisis robusta, 
que está muy expandida medialmente y que llega distal- 
mente hasta el borde mesial del p3. La fosa masetérica es 
profunda y el borde anterior del proceso coronoides está ex- 
pandido lateralmente, especialmente en la base del borde 
anterior. El área preangular forma una superficie suave- 
mente cóncava. Los dos ejemplares juveniles estudiados 
(NHMD ZMK 1/1845:6581, 6541) poseen una rama hori- 
zontal alta y angosta. 

Dentición. La serie incisiva superior forma un suave arco, en 
el que hay un pequeño diastema entre los 12-13. Aparente- 
mente, los 11-12 poseían pequeñas cúspides accesorias 
(CAM y CAD), pero el desgaste dentario impide la observa- 
ción del desarrollo de las mismas. La existencia de las CAD 
queda evidenciada por una expansión distal de la corona, no 
así la CAM. El 13 está muy desarrollado, mientras que el C1 
es robusto pero proporcionalmente corto a su diámetro 
mesiodistal. Los premolares se disponen con pequeños 
diastemas entre sí. El P1 es grande, unicuspidado, unirradi- 
culado y con una sección transversal subtriangular, mien- 
tras que los P2-P3 poseen dos raíces y sólo una cúspide 
principal robusta, levemente inclinada distalmente. Los P2— 
P3 tienen una sección arriñonada, con el borde labial con- 
vexo y el lingual comprimido a la altura de la C1*. La porción 
distal de estos premolares es más ancha. Los P2-P3 pue- 
den presentar una CAD bien desarrollada, aunque estas fal- 
tan en algunos ejemplares (PVE-F45, MBLUZ P 4727, 
MBLUZ P 3953, MBLUZ P 4351 y DP 5867). El P3 es mayor 
que el P2, su CAD está desplazada lingualmente. El P3 del 
MBLUZP 4727 posee una C1* menos aguda y erecta que la 
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de otros especímenes. El P3 del maxilar UF 26911 es rela- 
tivamente pequeño, ancho y comprimido anteroposterior- 
mente (Información Suplementaria online 2). El protocono 
del P4 se encuentra reducido a un pequeño lóbulo, que está 
ubicado en la cara mesiolingual del diente y comprimido me- 
siodistalmente. Se dirige lingualmente y no está separado 
de la cara mesial del diente por un surco. En los NAMD ZMK 
1/1845:228, MLP 04-VIl-11-1, UF 26911 y MCPU-PV 148, 
esta estructura es más grande, redondeada y se dirige más 
mesialmente. Sobre la cara anterior del paracono corre una 
fuerte crista longitudinal. El cíngulo lingual se encuentra 
muy reducido, pero está algo más desarrollado en el MCPU- 
PV 148. En relación con el largo del P4, el M1 es pequeño y 
el cíngulo labial y el hipocono se encuentran muy reducidos. 
En vista oclusal, el protocono tiene forma piramidal y lleva 
una fuerte cresta lingual que falta en el MNR] 3231. El me- 
tacono es proporcionalmente pequeño, pero mayor que el 
protocono. El metacono y paracono son cúspides altas y có- 
nicas. En algunos ejemplares (e.g., PVUE-F45; EPN 2877; 
MNR] 3231; MNPA V 2946), la mitad lingual del diente es 
recta y comprimida mesiodistalmente, pero en otros se 
curva distalmente (e.g., MLP 04-VII-11-1). La postproto- 
crista es muy baja, pero se curva lingualmente formando un 
pequeño metacónulo. El M2 es subtriangular en vista oclu- 
Sal, con un paracono y protocono subiguales, sin metacono 
y con un hipocono bien desarrollado. Del protocono corre 
una preprotocrista hasta el borde mesiolabial del diente, 
donde contacta con un cíngulo labial que muestra un desa- 
rrollo moderado. Este molar presenta, en el NHMD ZMK 
1/1845:251, una gran raíz lingual y dos pequeñas labiales, 
pero las raíces labiales se hallan ampliamente fusionadas 
en el PVE-F45. De acuerdo a la morfología del alvéolo del 
M2 izquierdo, las raíces labiales estarían ampliamente fu- 
sionadas en el PUCMG 7208/02 y el MCN.P. 758. El UF 
26911 es subcircular y solo posee una raíz labial que está 
mayormente fusionada a la lingual. 

El Dp2 presenta una sola cúspide (019), aguda y alta, un 
CD bajo pero extendido distalmente y dos raíces. Según el 
alvéolo del dp3, éste poseía 2 raíces también. La corona del 
Dp4 consta de un protocónido alto y agudo, un talónido 
corto y angosto y un metacónido reducido. El entocónido se 
encuentra ausente en los ejemplares juveniles estudiados 
(NAMD ZMK 1/1845:6581, 6549). El hipoconúlido está re- 


ducido a un cingulo bajo. El c1 del NAMD ZMK 1/1845:2157 
es corto, robusto y presenta una faceta de desgaste vertical 
en la cara distal y otra en la mesial. Los premolares pueden 
solaparse, como ocurre entre los p2-p3 del EPN 2871, 
2872, NHMD ZMK 1/1845:2157, MBLUZ P 3896 y MCNN 
751, o estar separados por diastemas (e.g.,, MLP 89-XI-20- 
1, MLP 04-VII-10-1). En los PUCMG 7214 y PUCMG 7206 el 
p2 se solapa levemente con el p1. El p1 presenta una co- 
rona alta y distalmente curvada, tomando la forma de un 
gancho. El MLP 89-XI-20-1 carece de p1, pero en la hemi- 
mandíbula izquierda puede observarse parte de su alvéolo 
(con restos de su raíz), parcialmente relleno por hueso. El 
hueso que rodea a dicho alvéolo se encuentra perforado por 
pequeños forámenes. Algo similar se observa en el MNHN 
EQN 20. El p2 carece de CAD y es más pequeño que el p3. La 
CAD del p3 está ausente en los MBLUZ P 2393, DP 5867, 
PUCMG 7206, PUCMG 7206, PUCMG 7214 y MNHN EQN 
20. Esta cúspide se encuentra muy poco desarrollada en el 
MLP 89-XI-20-1. El p4 es muy similar al p3, pero se dife- 
rencia por su mayor tamaño y en que lleva un cíngulo distal 
más elevado y expandido. El cíngulo mesial se encuentra 
bien expandido mesialmente en este último premolar. Las 
CAD están desplazadas labialmente. El MLP 04-VI!-10-1 
posee un p4 proporcionalmente corto con un cíngulo distal 
poco desarrollado, mientras que la CAD UF 26911 está re- 
ducida a un pequeño lóbulo. El m1 carece de protostílido y el 
entocónido se encuentra reducido a un cíngulo bajo, lingual 
al hipocónido. En el NHMD ZMK 1/1845:5700 la postproto- 
crístida está muy poco desarrollada. Sin embargo, en los 
NHMD ZMK 1/1845:6581 y MBLUZ P 2337 esta cresta y la 
crístida oblicua se encuentran muy desarrolladas. En el 
NHMD ZMK 1/1845:6581 el m1 no llegó a emerger del al- 
véolo lo que se refleja en lo agudo de sus crestas y cíngulos. 
En el MBLUZ P 2579 puede observarse un diminuto bulto 
de esmalte en la base de la cara distal del protocónido que 
se interpreta como un relicto del metacónido. En los MBLUZ 
P 2337, MBLUZ P 2579, EPN 2971 y MNHN LAR 241 el 
borde labial del talónido se halla algo desplazado en sentido 
lingual con respecto al borde labial del trigónido. El talónido 
del m1 del PUCMG 7207 presenta, en su cara lingual, una 
cresta baja, que la altura del hipocónido se eleva suave- 
mente y conecta con una crístida transversal suave de esta 


última cúspide. En vista oclusal el m2 presenta un períme- 
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tro triangular, dado que el ancho del trigónido es un cuarto 
mayor que el ancho del talónido. El protocónido posee una 
fuerte paracrístida, que se dirige lingualmente en la cara 
mesial del diente y una crístida oblicua, que lo conecta con 
un hipocónido relictual. El metacónido es más pequeño (la 
mitad) y bajo que el protocónido y se ubica lingualmente a 
este último. El entocónido es un cíngulo bajo y el cingulo 
mesiolabial también está sumamente reducido. El m2 del 
MNHN NUA 91, EPN 2871 y MNPA V 2946 presenta un tri- 
gónido proporcionalmente angosto. El m3 es muy pequeño, 
posee un diminuto protocónido central rodeado por un cín- 
gulo bajo periférico y falta en algunos ejemplares (e.g., EPN 
2871). Cabe destacar que en el MLP 89-XI-20-1 este diente 
solo está presente en la hemimandíbula derecha, mientras 
que en la izquierda no existe evidencia de este diente. El m3 
derecho es más grande que el izquierdo en el UF 26911 
(largo: 5,29 mm, ancho: 4,99 mm y largo: 4,20 mm, ancho 
mm: 4,32 mm, respectivamente). El desgaste dentario es, 
en general, bajo o ausente (grado 0-1) y solo en los MLP 
04-VIl-11-1, MCPU-PV 148, PUCMG 7214 y MLP 89-XI-20- 
1 alcanza el grado 2. 

Postcráneo. La descripción del esqueleto postcraneano está 
basada principalmente sobre el ejemplar MLP 89-XI-20-1 
y el UF 26911. Cartelle y Langguth (1999) publicaron el pos- 
tcráneo de los ejemplares de la cueva Toca da Boa Vista de 
Brasil, brindando comparaciones generales y medidas. El 
húmero posee una pequeña tuberosidad menor, una línea 
tricípita elevada que distalmente termina en un fuerte tu- 
bérculo deltoideo. La cabeza está anteroposteriormente 
elongada y presenta una superficie dorsal plana, pero su ex- 
tremo caudal se curva ventralmente. En la cara proximo- 
caudal de la diáfisis hay dos crestas verticales que llegan 
hasta la base de la cabeza y de la tuberosidad menor, de- 
jando una depresión entre estas. La cresta que se dirige a la 
cabeza es más alta y robusta. El foramen supratroclear es 
grande y la fosa radial profunda. El epicóndilo medial se en- 
cuentra expandido distalmente pero no llega al extremo dis- 
tal de la tróclea. Sobre este hay un tubérculo lateral donde 
se insertaba el músculo pronador redondo. La porción distal 
de este tubérculo se curva hacia adelante formando una 
cresta más baja. Los músculos flexor radial del carpo y 
flexor digital superficial se ubican por debajo de la inserción 


del músculo pronador redondo, aunque no están muy des- 
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plazadas distalmente. El epicóndilo lateral presenta dos 
grandes facetas elípticas para los músculos extensores del 
carpo y de los dígitos (faceta dorsal) y para el ligamento co- 
lateral lateral (faceta ventral), así como un surco ventral pro- 
fundo. El capítulo está muy poco desarrollado y el surco que 
lo limita dorsolateralmente muy reducido. La ulna presenta 
un olécranon alto y dirigido proximocaudalmente, con un 
fuerte tubérculo caudal y otros dos más gráciles craneales 
en su borde proximal. El proceso anconeano es agudo, 
mientras que el coronoideo medial se inclina distalmente. 
La tuberosidad ulnar es una fuerte cresta que se encuentra 
suavemente curvada. El proceso coronoideo lateral está 
roto pero, aparentemente, era pequeño. La diáfisis es ro- 
busta. El Mc5 también posee una diáfisis robusta que se en- 
sancha proximalmente y recurva lateralmente. El tubérculo 
lateral para el músculo ulnar lateral está muy desarrollado. 
En el extremo distal del Mc5 el cóndilo y la cresta sagital 
están bien diferenciados. En la tibia, la tuberosidad tibial y el 
borde craneal están rostralmente bien expandidos. Este úl- 
timo se curva lateralmente y presenta un perfil rectangular. 
La escotadura muscular se encuentra poco excavada y los 
cóndilos sobresalen caudalmente. Las eminencias intercon- 
díleas, la escotadura poplítea y las áreas intercondilares 
también están bien desarrolladas. La superficie subtriangu- 
lar que se halla caudolateralmente al cóndilo medial se in- 
clina caudalmente. Sobre la cara caudal de la diáfisis, en la 
porción proximolateral, hay dos crestas oblicuas que con- 
vergen proximalmente delimitando un área subtriangular. 
Sobre esta cara, en la mitad de la diáfisis, se observa una 
cresta longitudinal robusta y roma. El borde interóseo de- 
sarrolla una fuerte cresta. La cóclea posee una escotadura 
semilunar muy superficial, mientras que el proceso medio, 
que se encuentra sobre la cara anterior y que constituye el 
extremo craneal de la cresta de la cóclea, está poco desa- 
rrollado. El surco para el tendón del músculo flexor digital 
medial es profundo y se encuentra limitado por dos fuertes 
tubérculo craneal y caudal. El surco para el tendón del mús- 
culo flexor lateral de los dedos es menos profundo, pero 
más ancho. En el extremo laterodistal del maléolo hay una 
depresión circular. Los metatarsianos son alargados y con 
cabezas cilíndricas, fuertes crestas sagitales y profundas 
fosas sesamoideas en el extremo distal. Los Mt 3 y 4 son 


más largos y rectos, mientras que el 5 es un poco más corto, 
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se curva lateralmente y presenta una epífisis distal más asi- 
métrica. La faceta articular proximal del 3 metatarsiano 
posee forma de “L”, mientras que la de los 4-5 es cuadran- 
gular, aunque en el 4 presenta una suave constricción me- 
dial. En la cara medial del metarsiano 3, cerca del extremo 
proximal, se observa el surco para la arteria metatarsiana. El 
tubérculo lateroproximal del metatarsiano 5 es muy corto y 
no está separado del tubérculo plantar por un surco. Los tu- 
bérculos plantares se hallan bien ventralmente expandidos. 
Los metacarpianos del UF 26911 presentan diáfisis rectas y 


extremos distales con cóndilos y quillas bien diferenciados. 


Comentarios 

Lund (1837, p. 324-325; véase Mones, 1986) denominó 
Canis spelaeus (non Goldfuss, 1823) al lobo de las cavernas 
("Huleulven”) de Minas Gerais, el supuesto responsable del 
gran número de huesos rotos encontrados en estos depósi- 
tos. Lo describió como una especie intermedia en tamaño 
entre un zorro y un lobo, con dentición grande, secodonte, 
robusta y especializada para una dieta estrictamente carní- 
vora. También brindó dos figuras del “Huleulven” (Lund, 
1837: pl. 2, figs. 2 y 4; Fig. 1) que corresponden a dos m1 
inferiores. Posteriormente, este autor (Lund, 1838, p. 60) 
propuso el nombre de Canis troglodytes en reemplazo de Ca. 
spelaeus que estaba pre-ocupado. Además, indicó que la fi- 
gura 2 de su lámina 2 corresponde a Speothos pacivorus 
(Lund, 1838, con la grafía Speotos, que enmienda/corrige en 
Lund 1839b, p.575, y de ahí en adelante, a Speothos) y la fi- 
gura 4 a Hyaena neogaea Lund, 1838 (= Smilodon populator 
Lund, 1842). Esto último parece ser un lapsus del autor, ya 
que la figura 3 de este autor claramente corresponde a ese 
taxón (A. Mones, com. pers.; algo congruente con lo obser- 
vado), pero no hace una referencia explícita sobre la relación 
entre el nombre Ca. troglogytes y la figura 4. Este error lo 
arrastra de las leyendas de la lámina 2 de su obra de 1837, 
donde la referencia al incisivo y al molar de zorro (*Raev”) 
están cruzadas. Según Cartelle y Langguth (1999, p. 71), los 
dos m1 de la lámina 2 de Lund (1837) pertenecen a Speothos; 
sin embargo, el correspondiente a la figura 4 parece perte- 
necer a otro cánido, probablemente a Lycalopex o Cerdocyon, 
ya que el talónido es proporcionalmente más largo que en 
Speothos. Lund (1839a, 1839c, 1840, 1843) agrega otros 


caracteres que permiten diferenciar a Ca. troglodytes de Ch. 


brachyurus (e.g., tamaño similar pero más robusto y con 
miembros más cortos). 

Cabe destacar que, contrariamente a lo sugerido por 
Cartelle y Langguth (1999, p. 373), el hecho de que los ejem- 
plares figurados en la figura 2 de la lámina 2 de Lund (1837) 
no pertenezcan a P. troglodytes no invalida Ca. troglodytes 
Lund (1838, p. 60), dado que en su descripción de 1837 
brinda la información diagnóstica necesaria para la fecha (A. 
Mones, com. pers.). 

Berta y Marshall (1978, p. 125) indican como “holotipos” 
de P. troglodytes a tres especimenes de Lund: NHMD ZMK 
1/1845:228, NHMD ZMK 1/1845:251 y NHMD ZMK 
1/1845:257. Esto es seguido por Mones (1986) quien los 
incluye como sintipos de este nombre científico. Sin em- 
bargo, Berta (1989, p. 98) indica como cotipos (término no 
aceptado por el ICZN, 1985, 1999, el cual sugiere que no sea 
utilizado según la recomendación 73E) a los siguientes 
especimenes: NHMD ZMK 1/1845:228, NHMD ZMK 
1/1845:187, NHMD ZMK 1/1845:236, NHMD ZMK 
1/1845:251, NHMD ZMK 1/1845:249, NHMD ZMK 
1/1845:248 y NHMD ZMK 1/1845:257 por haber sido figu- 
rados por Lund (1843: pl. 44). Sin embargo, Cartelle y 
Langguth (1999, p. 373) consideran que la primera vez que 
Lund uso el nombre Canis troglodytes fue en 1840 (tercera 
memoria de las faunas de las cavernas) y que por lo tanto el 
holotipo de esta especie es el metatarsiano tres y las falan- 
ges figuradas en ese trabajo (Lund, 1840: pl. 18, fig. 7; pero 
véase más arriba). En este trabajo se sigue la propuesta de 
Mones (1986) (véase también Berta y Marshall, 1978), 
hasta que se disponga de más información sobre la fecha 
de colecta de los distintos especímenes de P. troglodytes es- 
tudiados por Lund, lo cual permita analizar la conformación 
real de la serie típica de este nombre. 

En congruencia con lo mencionado por autores previos 
(Berta, 1989; Cartelle y Langguth, 1999), los restos aquí es- 
tudiados de esta especie ponen en evidencia la existencia 
de cierta variabilidad intraespecífica, como ser la presencia 
de CAD en los P2-P3/ p3, diastemas entre los premolares 
inferiores y del m3, números de raíces en el M2, forma del 
protocono del P4 y de la porción lingual del M1, así como el 
tamaño de los especímenes. También, hay una pequeña va- 
riación en el desarrollo de ciertas estructuras del m1 (e.g., 


protostílido, crístida tranversal del hipocónido; "cresta del 
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entocónido” que se eleva a la altura del hipocónido; véase más 
arriba). Winge (1895, p. 27, 116) (véase también Kraglievich, 
1952a) mencionó que uno de los nueve m1 de P, troglodytes 
de la muestra de Lund que él estudió presentaba un pequeño 
metacónido. Este ejemplar corresponde al holotipo (por mo- 
notipia) de Canis lycodes Lund, 1843 (NHMD ZMK 1/1845:250). 
Lund (1843, p. 49-50; 1950, p. 428; véase también Mones, 
1986) describió un pequeño metacónido para este ejemplar, 
estructura que puede llegar a verse en la lámina XLV figura 
3 de Lund (1843). En la figura 18 puede observarse una ima- 
gen facilitada por el Dr. Kasper Hansen que corrobora esta 
observación, aunque lamentablemente no conserva el taló- 
nido para observar el desarrollo de sus cúspides. 

Esta especie puede distinguirse de las otras asignadas al 
género por presentar un arco cigomático más robusto y ex- 
pandido lateralmente y poseer el metacónido del m2 des- 
plazado mesialmente con respecto al protocónido. De P. 
tarijense se diferencia por presentar premolares más altos 
que pueden llevar CAD bien desarrolladas en los P2-P3/p3, 
por tener el "entocónido" del m1 mucho más reducido y en 
la forma del protocono del P4 (en P, tarijense se dirige más 
mesiolingualmente y está separado del borde anterior del 
diente por un surco más ancho). Con respecto a P. scagliarum, 
los premolares de P. troglodytes están más comprimidos en 
su extremo anterior, el talónido del m1 es proporcional- 
mente más angosto y el proceso paraoccipital está fusio- 
nado con la bulla timpánica en casi toda su extensión. Entre 
estas dos especies, la dentición acerca a P. troglodytes con P. 
scagliarum, ya que ambos poseen premolares con cúspides 
más elevadas, P2-P3/p3 con CAD más desarrolladas y, 
generalmente, entocónido del m1 reducido a un cíngulo. 
Ciertos morfotipos que ocurren como polimorfismos, solo 
fueron encontrados en P. troglodytes, como ser la presencia 
en el P4 de un protocono muy comprimido mesiolingual- 
mente, premolares inferiores solapados y m2 con trigónido 
angosto; aunque la variabilidad de estos caracteres le quita 
valor taxonómico. Por otro lado, varios ejemplares de P. 
troglodytes (e.g., MCPU-PV 148, EPN V 2871, NHMD ZMK 
1/1845:228, MNHN LAR 242) poseen un tamaño que es- 
capa al observado en las otras especies del género y se su- 
perponen con el de 7. platensis (Información Suplementaria 
online 2). 

Los fragmentos de maxilar NHMD ZMK 1/1845:5697 y 


151 


> 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 78-192 


NHMD ZMK 1/1845:5698 articulan casi perfectamente y 
pertenecen a un mismo individuo, como se desprende de la 
figura 1 (lámina 2) de Winge (1895) (véase también Berta, 
1989). Los P2-P3 derechos del UF 26911 difieren en ta- 
maño y morfología (presentan la forma común de la especie) 
del P3 presente en el hemimaxilar izquierdo, lo que indica 
que pertenecen a otro espécimen. 

Protocyon orcesi fue descripta por Hoffstetter (1952) y, 
posteriormente, revisada por Berta (1989). Según esta au- 
tora, sus caracteres diagnósticos son: ausencia de m3; so- 
lapamiento de los p2—p3; p4 sin CCM; y gran tamaño. Los 
materiales originalmente asignados a P. orcesi son muy si- 
milares a P. troglodytes. La ausencia de m3 es un carácter 
muy variable dentro de los cánidos vivientes (véase más 
arriba) y, por lo menos, en un ejemplar de P. troglodytes (MLP 
89-XI-20-1) falta en una de las series dentarias. Algunos 
materiales de la especie de Hoffstetter son algo más gran- 
des que P. troglodytes, pero la diferencia no es muy marcada 
y otros especimenes encontrados en La Carolina se en- 
cuentran dentro del rango de esta última. Por tal motivo, 
ambos taxones son considerados como una única especie. 
Lamentablemente, no pudo encontrarse el ejemplar EPN V 
2871 en las colecciones de la EPN. Sin embargo, fue hallado 
un p2 izquierdo que es, tanto en forma y tamaño, muy se- 
mejante a la pieza correspondiente del calcotipo. Este pre- 
molar podría pertenecer al holotipo (EPN V 2871). Tampoco 
fue hallado el EPN V 2873. 

Berman (1994, 1989), en su tesis doctoral inédita, des- 
cribió una nueva especie de Protocyon sobre los restos del 
MLP 89-XI-20-1. Según dicho autor, ésta se distingue por 
presentar: proceso angular más largo que en P. scagliarum; 
p1 vestigial; serie premolar cerrada; C1* de los premolares 
inferiores más volcadas mesialmente; p4 sin CCA; y m2 alar- 
gado con paracrístida incipiente, protocónido y metacónido 
apareados y subiguales, talónido estrecho e hipocónido del 
m2 reducido. La mayoría de estos caracteres no se diferen- 
cian de la morfología observada en otros ejemplares de P,. 
troglodytes (e.g., NHMD ZMK 1/1845:2157, NHMD ZMK 
1/1845:5700, EPN V 2871; véase también Cartelle y Langguth, 
1999: fig. 2). El estado "vestigial” del p1 es discutible, ya que 
el hueso que rodea a la raíz es poroso, evidenciando la ac- 
ción de algún proceso patológico. Además, la distancia entre 


los c1-p2 es similar a la observada en otros ejemplares del 
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género y lo suficientemente grande como para albergar un 
p1, tal como se presenta en otros ejemplares de esta espe- 
cie. Es probable que el p1 derecho de este ejemplar se hu- 
biere perdido en vida y que, posteriormente, el alvéolo 
hubiere sido parcialmente reabsorbido. Ninguno de estos 
caracteres permite sostener la hipótesis de que este ejem- 
plar pertenece a una especie diferente (véase Prevosti y 
Schubert, 2013). 

Los restos postcraneanos del MLP 89-Xl-10-1 presen- 
tan fuertes diferencias con respecto a Ch. brachyurus y simi- 
litudes con los elementos postcraneanos previamente 
referidos a Protocyon (véase Winge, 1895; Hoffstetter, 
1952; Berta, 1989). En Ch. brachyurus el húmero es, propor- 
cionalmente, más largo y grácil; la inserción de los múscu- 
los flexor radial del carpo y flexor digital superficial se ubican 
cerca de la correspondiente al músculo pronador redondo y 
están desplazadas ventralmente; la tróclea es más alta, el 
capítulo más convexo y el surco dorsolateral mucho más 
profundo. En estos aspectos es muy parecido a 7. platensis, 
aunque las dimensiones del húmero de este último son más 
grandes, algo que ocurre también con otros elementos pos- 
tcraneanos. El tamaño de estos restos también se halla por 
debajo del rango de A. dirus. La ulna es muy similar a la del 
MLP 96-IX-1-1, lo que lo separa de Ch. brachyurus. Las pro- 
porciones de la tibia y los metatarsianos también lo alejan 
de esta última especie. El MLP 96-IX-1-1 se diferencia en 
que no posee la cresta roma en la mitad de la cara caudal 
de la diáfisis, el área subtriangular para los músculos flexor 
digital medial y el tibial caudal es más angosto y el surco 
para el tendón del músculo flexor lateral de los dedos está 
menos excavado. La reducción del tubérculo lateroproximal 
del quinto metatarsiano ocurre también en 7. platensis, aunque 
en este último un fuerte surco lo separa del tubérculo plantar. 

El ejemplar MCNN 941 fue asignado por Berman (1994) 
a Theriodictis por el tamaño de la hemimandíbula y las di- 
mensiones y proporciones de los alvéolos de los p4=—m3. El 
tamaño de este espécimen también se encuentra dentro del 
rango de P. troglodytes, la única que presenta ejemplares con 
premolares solapados. A base de esta combinación de Ca- 
racteres aquí se asigna esta hemimandíbula a P. troglodytes. 

Los premolares de los ejemplares encontrados en In- 
Ciarte son más bajos y presentan C1* menos agudas que en 


P. scagliarum, pero más que en P. tarijensis. El protocono de 


los P4 están más reducido que en estas dos especies, mien- 
tras que los m1 carecen de entocónido y el talónido es más 
angosto que en P. scagliarum. Los m1 son algo más grandes 
que en P. scagliarum. Estos corresponden a los primeros re- 
gistros de la especie encontrados en Venezuela (Prevosti y 
Rincón, 2007). Recientemente, Ruiz-Ramoni et al. (2022) 
asignaron nuevos especimenes de este sitio a esta especie 
y Schubert et al. (2019) describieron los primeros restos 
fuera de América del Sur, en México (Península de Yucatán). 

Teniendo en cuenta las localidades de los ejemplares 
asignados a P. troglodytes puede inferirse que poseía una 
amplia distribución geográfica de más de 38" de latitud en 
América del Sur, la cual abarcaba diferentes ambientes 
(Prevosti et al, 2005). Por último, los MCNN 941 y MLP 04- 
VIl-10-1 podrían ser los restos más antiguos de la especie. 
Sin embargo, dada la incertidumbre existente sobre la pro- 
cedencia estratigráfica y edad de los niveles portadores, 
debe ser corroborada la edad de Ensenadense de estos es- 
pecimenes. 

Protocyon troglodytes ha sido mencionado por otros au- 
tores para yacimientos del Pleistoceno Tardío-Holoceno 
Temprano (Lujanense) de varias localidades brasileñas, a 
saber: Campo Formoso (10* 09' S; 40* 51' O; Bahia, Brasil; 
Cartelle y Langguth, 1999); Curimatás (aproximadamente 7* 
03' S; 36* 21' O; Paraíba, Brasil; Bergqvist, 1993); Sáo Rai- 
mundo Nonato (8* 59' S; 42? 41' O; Piauí, Brasil; Guérin et al. 
1993); Laredo de Soledade (5* 38' S; 37* 50' O; Apodi, Rio 
Grande do Norte, Brasil; Porpino et al, 2004). La descripción 
brindada por los autores y las fotos estudiadas permiten 
coincidir en las determinaciones hechas para las dos prime- 
ras localidades. Sin embargo, es necesario confirmar las úl- 
timas dos. Perini et al. (2009) describieron un fragmento 
distal de húmero y lo asignaron a esta especie, encontrado 
en una cueva del Pleistoceno Tardío-Holoceno de la Serra 
da Bodoquena (Mato Grosso, Brasil). Sin embargo, de 
acuerdo a lo que se observa en su figura 3A, quedan dudas 
de que efectivamente corresponda a un cánido (el capítulo 
de la articulación distal parece poseer un surco lateral). 
Faure y Guérin (2014) describieron un cráneo y una mandí- 
bula incompleta para la cueva Toca do Serrote das Moendas 
(Piauí; Brasil), los cuales presentan una morfología típica de 
P. troglodytes. En este sitio, restos de ciervos fueron datados 


con "Electro Spin Resonance” en torno a 20 ka AP. 
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Protocyon tarijensis (Ameghino, 1902) 
Figura 19, Información Suplementaria online 2 


Palaeocyon tarijensis Ameghino, 1902: 232. 

Pleurocyon tarijensis (Ameghino, 1902) Mercerat, 1917: 13. 

Canis (Theriodictis?) tarijensis (Ameghino, 1902) Kraglievich, 
1928: 19. 

Theriodictis tarijensis (Ameghino, 1902) Hoffstetter, 1963: 197. 

Protocyon tarijensis (Ameghino, 1902) Takai et al, 1984: 4; 
Prevosti et al, 2009b: 76-78, 80. 

Protocyon (Theriodictis) tarijensis (Ameghino, 1902) Hoffstetter, 
1986: 225. 

Theriodictis sp. MacFadden y Wolff, 1981: 774 (partim). 


Holotipo. MACN-Pv 1452: cráneo incompleto y deformado 
con los P4-M2 izquierdos y P4-M1 derecho; fragmento de 
hemimandíbula izquierda con los p4=m1 (rotos). 

Localidad tipo. Tarija (21? 31' S; 64” 44' 0) (Bolivia; Fig. 2). 
Diagnosis enmendada. P3 con CAD pequeña; protocono del 
P4 dirigido mesiolingualmente y separado por un surco del 
borde mesiolabial del diente; M2 reducido con sólo dos raíces; 
m1 con entocónido muy reducido. 

Distribución geográfica. Tarija, Tarija, Bolivia (Fig. 2; Prevosti, 
2006; Prevosti et al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018). 
Distribución estratigráfica. Pleistoceno Medio?—Tardío? 
(Ensenadense?—Lujanense?) (Prevosti, 2006; Prevosti et al,, 
2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018). 


Materiales estudiados 

MACN-Pv 1452 (holotipo): cráneo incompleto y tafonó- 
micamente deformado, con los P4-M2 izquierdos y P4-M1 
derecho, fragmento de hemimandíbula izquierda con los 
p4=-m1 (rotos); MNHN TAR 657: fragmento de hemimaxilar 
derecho con los P3-4 y el foramen infraorbitario; MNHN 
TAR 658: fragmento de hemimandíbula derecha con los p2- 
3, m1-m2 y los alvéolos de los p1, p4 y m3; MNPA V 285: 
fragmento de hemimandíbula izquierda con p4-m1 incom- 
pletos, raíces de los c1-p3, alvéolos m2-3; MNPA V 279: 
fragmento de de hemimandíbula izquierda con el talónido 
m1 y alvéolo del m2; MNPA V 277: fragmento de hemiman- 
díbula izquierda con los p4=m1 rotos y los p2-3. Proceden- 
cia geográfica: Tarija (21? 31' S, 64* 44" O; Tarija, Bolivia; Fig. 
2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Medio?-Tardío? 
(Ensenadense?-Lujanense?). A base de la fauna recolec- 


tada, de perfiles paleomagnéticos y dataciones isotópicas, la 
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edad de los sedimentos portadores sería Ensenadense 
(MacFadden y Wolff, 1981; MacFadden, 2000) y abarcaría 
un amplio lapso que va desde antes del evento Jaramillo del 
cron Matuyama (1,07-1,0 Ma) hasta sedimentos de polari- 
dad normal pertenecientes al cron Brunhes (menos de 0,78 
Ma AP y tentativamente más de 0,5 Ma AP). Sin embargo, 
los niveles superiores no fueron datados y podrían ser aún 
más modernos (véase Takai, 1982; Hoffstetter, 1986). Esto 
hace que la procedencia estratigráfica de aquellos materia- 
les pertenecientes a colecciones antiguas (e.g., Ameghino, 
1902; Boule y Thevenin, 1920; Hoffstetter, 1963; Werdelin, 
1991) sea dudosa. 

UF 27889: fragmento de hemimandíbula izquierda con 
procesos coronoideo, angular y articular y los p4 (incomple- 
tos)-m1. Procedencia geográfica: San Pedro (aproxima- 
damente 21* 31' S; 64% 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Medio?—Tardío? 
(Ensenadense?—Lujanense?). Proviene de la Unidad 10 de 
MacFadden y Wolff (1981) (MacFadden, 2000). Este nivel 
presenta polaridad normal y ha sido asignado al cron Brunhes 
por MacFadden y Wolff (1981) y MacFadden (2000), por lo 
que posee una edad menor a 0,78 Ma. Más recientemente, 
Coltorti et al, (2007) dataron con **C la sección media del 
perfil de San Pedro en 27,8 ka **C AP, por lo que la edad del 
UF 27889 podría ser Lujanense, pero como no es clara la co- 
rrelación de los perfiles geológicos de estos dos grupos de 
investigadores, esto no se puede corroborar (Prevosti et al,, 
2009b). 


Descripción 

Cráneo. El cráneo (MACN-Pv 1452) está muy comprimido 
transversalmente, posiblemente como consecuencia de 
procesos diagenéticos. Dicha deformación plástica afecta 
más al lado derecho, que se encuentra en parte desplazado 
ventralmente con respecto a la mitad derecha del rostro. El 
rostro no está comprimido por detrás de los caninos. El ma- 
Xilar está inflado a lo largo de sutura con el nasal. Los nasa- 
les, aparentemente, se extienden caudalmente más allá de 
la sutura frontal/parietal. El foramen infraorbitario se posi- 
ciona sobre el diastema P3-P4 y el foramen palatino menor, 
adyacente a la mitad del M1. En el MNHN TAR 657 el fora- 
men infraorbitario es elíptico y se ubica sobre el borde dis- 


tal del P3. El maxilar desarrolla una rugosidad prominente 
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(tubérculo facial) que rodea ventralmente al proceso maxi- 
lar del yugal. En este último la marca del músculo maseté- 
rico superficial es ancha, especialmente en su extremo 
craneal. El yugal contacta con el lagrimal, el que presenta un 
fuerte tubérculo homónimo. Los arcos cigomáticos se ha- 
llan rotos. La “frente” es suavemente convexa y continua el 
perfil del rostro. Los procesos postorbitarios son grandes y 
agudos. Un pequeño foramen frontal se observa en la cara 
anteroventral de estos procesos. La constricción postorbi- 
taria está poco marcada, pero las líneas temporales con- 
vergen antes de la sutura frontal/parietal y constituyen una 
fuerte cresta sagital. Dentro de la órbita, sobre la cara an- 
teroventral del frontal, hay un diminuto foramen frontal. El 
proceso nasal del frontal se extiende anteriormente hasta 
el P3. Los senos frontales están inflados y aparentemente 
penetran en los procesos postorbitarios. Los procesos na- 
sales del frontal se angostan rostralmente, llegando casi 
sobre el borde mesial del P3. Con relación al resto del crá- 
neo, las bullas timpánicas son proporcionalmente peque- 
ñas. El mastoides presenta un robusto tubérculo, que está 
flanqueado lateralmente por un surco vertical. El foramen 
oval es elíptico, con una relación largo/ancho cercana a 2,3 
y emplazado en una depresión que incluye a la apertura cau- 
dal del canal aliesfenoideo. La pared lateral de dicho canal 
no llega a cubrir al foramen redondo, aunque es relativa- 
mente larga (5,1 mm). Sobre esta pared corre un fuerte ta- 
bique que limita rostralmente a una fosa circular profunda. 
La fisura orbitaria es circular y mayor que el foramen re- 
dondo. La cresta orbitaria inferior está bien desarrollada y 
es más prominente que la superior. Sobre la cara ventral del 
basiesfenoides corre el surco pterigoideo. El meato auditivo 
externo se expande lateralmente hasta la mitad del fora- 
men postglenoide. Los procesos paraoccipitales se encuen- 
tran rotos pero puede observarse que el borde posterior se 
inclina caudalmente y que poseen una morfología similar a 
la descripta para 7. platensis. El inion es convexo y no se ex- 
tiende dorsalmente sobre los cóndilos. Sobre la cara caudal 
del inion hay dos áreas subtriangulares rugosas separa- 
das por un surco vertical, correspondientes a los músculos 
semiespinales de la cabeza. La impresión vermicular se en- 
cuentra poco marcada. Sobre el foramen magno se obser- 
van dos pequeños tubérculos nucales. La fosa condiloidea 


dorsal es suave pero la ventral está bien excavada. Sobre la 


cara ventral del basioccipital existen áreas profundas para 
los músculos largo de la cabeza y recto ventral de la cabeza, 
así como un fuerte tubérculo muscular y un tabique parasa- 
gital medio. El foramen yugular es grande y elíptico. Por el 
contrario, el foramen hipogloso es diminuto. El cráneo pre- 
senta algunas exostosis (áreas con crecimientos Óseos 
anormales, rugosos y “alveolados”) entre la bulla derecha y 
el cóndilo derecho, por delante de esta bulla timpánica y 
sobre el supraoccipital por encima del cóndilo izquierdo. El 
MNAN TAR 657 también exhibe rasgos patológicos, ya que 
se encuentra reabsorbido el hueso de la cara externa del 
maxilar, cerca del borde alveolar. 

La sínfisis es robusta y está extendida caudalmente 
hasta el borde distal del p2. El lóbulo subangular alcanza un 
gran desarrollo y la fosa masetérica es profunda. Sobre la 
cara lateral de la rama horizontal se observan dos foráme- 
nes mentonianos, uno grande debajo del p1 o del p2 y otro 
más pequeño, debajo del borde distal del P3. También se 
presenta un pequeño foramen por delante del ¡2. El borde 
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inferior de la rama horizontal está suavemente curvado. El 
proceso angular es alto y presenta amplias áreas de inser- 
ción para los músculos pterigoides. El proceso coronoideo 
del UF 27889 se recurva caudalmente y presenta un borde 
caudal marcadamente cóncavo. 

Dentición. Los premolares superiores se disponen sin dejar 
diastemas entre sí. La corona del P3 tiene una sección 
transversal cuadrangular y, al nivel de la C1”, está compri- 
mido transversalmente. La C1” es baja y robusta. La crista 
mesiolingual se encuentra bien desarrollada. Este premolar 
posee una pequeña CAD que se encuentra lingualmente 
desplazada. El P3 se implanta algo más inclinado lingual- 
mente que el P4. Los P4/m1 son proporcionalmente gran- 
des. El P4 posee una fuerte paracrista y un protocono 
reducido y bajo. Esta última estructura toma la forma de un 
lóbulo dirigido lingualmente, que se mantiene bien por de- 
trás del borde mesial del diente. La incisión que lo separa de 
dicho borde es relativamente pronunciada, mientras que el 


cíngulo lingual solo se presenta en el extremo distal del 


Figura 19. Cráneo y dentición de P. tarijensis: 1, 2 y 3, cráneo en vista dorsal, ventral y lateral izquierda del holotipo (MACNM-Pv 1452); 4, 
fragmento de hemimandíbula izquierda en vista lateral (UF 26911); 5, serie dentaria superior izquierda (P4-M2) en vista oclusal del holotipo 
(MACN-Pv 1452); 6, serie dentaria inferior izquierda (p4-m1 y alvéolo de m2) en vista oclusal (UF 26911). Escala= 5 cm. 
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metastilo. El M1 se destaca por la reducción del cíngulo la- 
bial y del hipocono. Este último es un cíngulo bajo que co- 
necta al borde linguodistal del protocono con el metacónulo, 
aumentando en altura y grosor durante este recorrido. La 
cuenca del trígono es muy profunda y abrupta. El metacó- 
nulo está prácticamente ausente; solo es una leve convexi- 
dad lingual de la postprotocrista. La mitad lingual del M1 se 
curva levemente en sentido distal y su borde distal es sua- 
vemente cóncavo. El M2 está implantado por dentro de la 
serie dentaria y su mitad labial se inclina mesialmente. Este 
molar es proporcionalmente pequeño, aunque la percepción 
de su tamaño podría estar afectada por la falta de la parte 
distal y labial del mismo. En la corona pueden observarse un 
pequeño paracono, que es la cúspide más desarrollada, un 
protocono, del que parte la postprotocrista y el hipocono, 
que rodea a la cúspide anterior y aparentemente estaba ex- 
pandido distolingualmente. Este molar sólo posee dos raí- 
ces. Los premolares inferiores se implantan con pequeños 
diastemas entre sí en los MNHN TAR 658 y MNPA V277, 
pero en el MNPA V 285 la serie es más cerrada y sólo hay 
espacio entre p1—p2 y p2-p3. Los p2-3 son unicuspidados 
y unirradiculados en el MNHN TAR 658, pero el p3 del MNPA 
V277 presenta una diminuta CAD. Las C1* son agudas y se 
inclinan linguodistalmente. Las crístidas mesiolingual y dis- 
tal se encuentran bien desarrolladas. El cíngulo distal está 
expandido y constituye la parte más ancha del diente. El p3 
es mayor que el p2 y su escotadura lingual es más profunda. 
El p4 no se conserva completo en ningún ejemplar, pero en 
el MNPA V 285 presenta una pequeña CAD2”, que se en- 
cuentra escasamente separada del CD. Dicha cúspide tam- 
bién está insinuada en el UF 27889. 

El m1 tampoco se encuentra completo en ningún ejem- 
plar. En el MACN-Pv 1452 el talónido del m1 está reducido 
y desplazado lingualmente con respecto al borde labial del 
trigónido, mientras que el hipocónido se encuentra bien 
alineado con el protocónido y presenta en su cara mesial 
una fuerte crístida oblicua. En este mismo espécimen, el en- 
tocónido es una cúspide proporcionalmente pequeña y baja 
y no se une al hipocónido a través de crístidas. El metacó- 
nido de este molar está ausente en todos los ejemplares es- 
tudiados. El hipocónido en el MNHN TAR 658 contacta con 
la crístida oblicua, la cual corre por la cara distal del proto- 


cónido hasta conectarse con una suave postprotocrístida. 
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Además, el hipocónido posee una pequeña crístida trans- 
versal. En los MNPA V 285, MNPA V 277 y MNPA V 279 el 
entocónido se encuentra reducido a un cíngulo que cierra 
lingualmente al talónido. Este cíngulo forma una "plata- 
forma” que le da un aspecto cuadrangular al talónido. El m2 
posee una sección cuadrangular, estando el trigónido trans- 
versalmente más expandido. Carece de metacónido, pero el 
protocónido es grande y alto. La paracrístida y la proto- 
crístida son fuertes. El cíngulo mesiolingual presenta un 
desarrollo moderado. El hipocónido contacta con el proto- 
cónido a través una corta crístida oblicua. El entocónido está 
muy reducido. El alvéolo del m3 es proporcionalmente 
grande en relación al m2 en los MNHN TAR 658 y MNPA V 
285, pero falta de manera natural en el UF 27889. 

La dentición alcanza un grado de desgaste moderado 
(grado 1) en el MNHN TAR 658, MNPA V 285, UF 27889 y 
MNPA V 279, pero está más marcado (grado 2) en los 
MACN-Pv 1452, MNHN TAR 657 y MNPA V 277. 


Comentarios 

La morfología y el tamaño observado en P. tarijensis in- 
dican que es una especie intermedia entre 7. platensis y las 
otras especies de Protocyon. Ciertos caracteres dentarios 
(e.g., reducción del M2 y del entocónido del m1; presencia 
de CAD en el P2) lo acercan a P. troglodytes y P. scagliarum, 
pero otros, como la morfología de las cúspides principales 
de los premolares, lo ubican más cerca de 7. platensis. El ta- 
maño se superpone con el de estas especies, aunque el ta- 
maño del m1 y del ancho del talónido del m1 es mayor que 
en P. troglodytes. 

Protocyon tarijensis fue previamente incluida en Theriodictis 
por no presentar los caracteres "avanzados" de P. scagliarum 
y P. troglodytes. Sin embargo, en los análisis filogenéticos 
realizado (Prevosti, 2006, 2010; Información Suplementaria 
Online 1 Fig. S8) forma un grupo monofilético con las dos 
últimas (véase discusión más arriba). 

La validez de P. tarijensis tiene que ser evaluada en el 
futuro con un mayor número de ejemplares que permitan 
conocer mejor el patrón de variación. Los caracteres que 
distinguen a esta especie de P. troglodytes y T. platensis 
(véase más arriba; véase Berta, 1989: Prevosti et al, 2004b) 
no son muy marcados y podrían formar parte de la variación 


intraespecífica de estas especies (véase más arriba). 


El MNHN TAR 658 fue asignado con dudas a P. troglodytes 
por Berta (1989), porque carece de metacónido en el m2. Sin 
embargo, comparte una serie de caracteres con P. tarijensis 
que lo alejan de P. troglodytes: premolares proporcional- 
mente largos con respecto al diámetro labiolingual, con C1* 
más bajas; talónido ancho en el m1, con hipocónido despla- 
zado labialmente y entocónido que forma un cíngulo labial 
elevado. En la reducción del entocónido del m1 el MNHN 
TAR 658 se asemeja al holotipo de P. tarijensis, aunque en 
este último la cúspide está algo más desarrollada. Este ca- 
rácter, a su vez, permite distinguirlo de 7. platensis en el cual 
esta estructura tiene un mayor desarrollo. 

Los ejemplares MNPA V 285, MNPA V 277 y MNPA V 
279 fueron previamente identificados como P. tarijensis por 
Takai et al. (1984) pero estos autores no justificaron dicha 
determinación y solo ilustraron al MNPA V 285 (Takai et al,, 
1984: fig. 1.4 a y b). Adicionalmente, Werdelin (1991) men- 
cionó y figuró una hemimandíbula encontrada en Tarija la 


cual podría pertenecer a esta especie. 


Protocyon sp. 
Información Suplementaria online 2 


Materiales estudiados 

EPN V 7829: C1 derecho incompleto; EPN V 2875: C1 
izquierdo con la corona rota; EPN V 1194: c1 derecho roto; 
EPN V 2884: calcáneo derecho; EPN V 2882: quinto meta- 
carpiano derecho; EPN V 2883: fragmento distal del quinto 
metatarsiano izquierdo; MNHN LAR 240 (paratipo de P. orcesi): 
quinto metacarpiano derecho incompleto. Procedencia 
geográfica: La Carolina (2* 12' S; 80* 58' O; Santa Elena, 
Ecuador; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Tar- 
dío (Lujanense; véase más arriba). 

MLP 52-1X-27-10: fragmento de maxilar derecho con 
C1-P2. Procedencia geográfica: "La Cortada” del Río Salado, 
Esperanza (31? 22' S; 60% 53' O; Santa Fe, Argentina; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Lujanense. Este ejemplar fue 
colectado por Joaquín Frenguelli, autor que estudió la geo- 
logía del río Salado (Frenguelli, 1932; Castellanos, 1944) y 
mencionó que en los niveles "Lujanenses” fueron encontra- 
dos restos de taxones "postensenadenses” (e.g., Toxodon 
platensis, Macrauchenia patagonica, Megatherium americanum, 


Glyptodon reticulatus) y de "Equus curvidens” (= Equus 
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(Amerhippus) neogeus) (Frenguelli, 1932). De ser correctas 
estas determinaciones, el nivel podría acotarse a la inter- 
pretación actualmente aceptada del Lujanense (véase Cione 
y Tonni, 1999), dado que Equus (Amerhippus) neogeus se 
encuentra restringido a esta edad en la región pampeana. 
Vezzosi (2015) interpreta que este resto proviene de la uni- 
dad litoestratigráfica Santo Domingo del Pleistoceno Tardío 
(Lujanense). 

MACN-Pv 11606: M1 izquierdo. Procedencia geográfica: 
río Carcarañá en las cercanías de Rosario (aproximadamente 
32* 51'S;61* 10' O; Santa Fe, Argentina; Fig. 2). Proceden- 
cia estratigráfica: "Formación Pampeana” (Lujanense?). No 
hay datos precisos sobre la procedencia estratigráfica de 
este material. Según Castellanos (1940) (véase también de 
Carles, 1904) en el río Carcarañá solo afloran sedimentos 
más jóvenes que el Ensenadense (e.g., “"Belgranenses”, 
“Bonaerenses” y "Lujanenses”). El contenido faunístico de 
estos yacimientos es poco conocido, lo que hace difícil cla- 
sificarlos de acuerdo a los esquemas bioestratigráficos 
vigentes (e.g., Cione y Tonni, 1999). Según Króhling (1999), 
las sedimentitas más antiguas que afloran en este río per- 
tenecen a la Formación Carcarañá y se depositaron durante 
los Estadios Isotópicos 4 y 3. Los niveles medios de esta 
formación poseen un fechado por termoluminiscencia de 
52,310+1,200 ka AP (Krohling, 1999, p. 141). 

MBLUZ P 3042: C1 derecho; MBLUZ P 3222: C1 derecho; 
MBLUZ P 1763: C1 izquierdo; MBLUZ P 4499: 13 derecho; 
MBLUZ P 2556: 13 izquierdo; MBLUZ P 4380: M1 izquierdo; 
MBLUZ P 2389: fragmento de M1 derecho; MBLUZ P 2462: 
fragmento de M1 izquierdo; MBLUZ P 4008: Dc1 derecho; 
MBLUZ P 2957: Dc1 izquierdo; MBLUZ P 4126: P1 izquierdo; 
MBLUZ P 2872: p1 izquierdo; MBLUZ P 3599: p1 derecho; 
MBLUZ P 2846: p1 derecho; MBLUZ P 3335: P1 derecho; 
MBLUZ P 3143: P1 derecho; MBLUZ P 4242: 11 derecho; 
MBLUZ P 3636: 12 izquierdo; MBLUZ P 4624: ¡2 derecho; 
MBLUZ P 4319: ¡2 derecho; MBLUZ P 4163: 13 izquierdo; 
MBLUZ P 4613: 11 derecho; MBLUZ P 3684: 12 izquierdo; 
MBLUZ P 3979: ¡2 derecho; MBLUZ P 4923: 11 derecho; 
MBLUZ P 3881: ¡3 derecho; MBLUZ P 2652: ¡2 izquierdo; 
MBLUZ P 3652: 12 derecho; MBLUZ P 4777: Dc1 izquierdo; 
MBLUZ P 2840: p1 izquierdo; MBLUZ P 4169: 11 izquierdo; 
MBLUZP 4116: 13 izquierdo; MBLUZ P 4603: fragmento de 
Dp4 derecho; MBLUZ P 3711: fragmento proximal de escá- 
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pula izquierda; MBLUZ P 4263: radio derecho sin epífisis; 
MBLUZ P 3243: astrágalo derecho; MBLUZ P 4283: astrá- 
galo derecho; MBLUZ P 2440: cuboides izquierdo; MBLUZ P 
3201: navicular derecho; MBLUZ P 2867: segundo meta- 
carpiano izquierdo; MBLUZ P 2915: cuarto metacarpiano 
izquierdo; MBLUZ P 1976: fragmento proximal del tercer 
metacarpiano izquierdo; MBLUZ P 4700: tercer metacar- 
piano derecho sin epífisis distal. Procedencia geográfica: 
Inciarte, Pozo N* 198 (10* 47' N; 72* 14' O; Zulia, Venezuela; 
Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Lujanense. Los niveles 
portadores fueron datados entre 25,5+0,6 y 27,98+0,37 ka 
14C AP (Jull et al, 2004; Prevosti y Rincón, 2007). 

UF 92048: fragmento de hemimaxilar derecho con P1— 
2 y P4 incompleto. Procedencia geográfica: San Pedro 
(aproximadamente 21* 31' S; 64% 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 
2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Medio?—Tardío? 
(Ensenadense?—Lujanense?). Fue encontrado en la Unidad 
12 de MacFadden y Wolff (1981) y MacFadden (2000) y 
aplica la misma discusión que para con los ejemplares UF 
26911 y UF 27889 (véase más arriba; Prevosti et al, 2009b). 


Descripción 

Cráneo y dentición. Los C1 (EPN V 7829 y 2875) presentan 
coronas rectas y robustas con cristas mesiolinguales y dis- 
tales. El primero posee un desgaste de grado O y el segundo 
está roto, lo que impide establecer el grado de desgaste del 
diente. Lo mismo ocurre en el c1 EPN V 1194, el que pre- 
senta una corona más recurvada. En el MLP 52-I1X-27-10 el 
borde lateral del maxilar es recto, por lo que se supone que 
el rostro estaba poco comprimido por detrás de los caninos. 
Los C1-P2 se disponen casi en línea recta, dejando peque- 
ños diastemas entre ellos. El C1 presenta un avanzado des- 
gaste formado por una gran faceta oblicua mesial y otra 
pequeña sobre la crista distal. En la cara interna del C1, 
sobre el cuello y la porción expuesta de raíz, hay una depre- 
sión longitudinal patológica que rodea lingualmente a la co- 
rona. El P1 es grande, unicuspidado, uniradiculado y de 
sección subtriangular. La C1” es robusta; presenta desgaste 
en el ápice, así como una sobre el CD y otra elíptica sobre el 
cíngulo lingual. El ápice de la C1* está roto en su extremo 
mesiolabial. El P2 es birradiculado pero unicuspidado. Se im- 
planta con el borde mesial algo desplazado medialmente. 


Es de sección elíptica y se ensancha distalmente. La sección 
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labial del diente es más convexa que la lingual. La C1* es ro- 
busta y está inclinada distomedialmente. La corona del C1 
muestra un avanzado desgaste dentario (grado 3), repre- 
sentado por una amplia faceta de abrasión en la cara me- 
sial del diente. 

El MACN-Pv 11606 (M1) presenta un cíngulo labial re- 
ducido y una cuenca central abrupta; el hipocono es bajo y 
alcanza hasta el extremo lingual del protocono, aunque 
constituye una plataforma conspicua. El metacono tiene la 
mitad del tamaño del paracono y está desplazado lingual- 
mente con respecto a esta otra cúspide. El talón se curva 
distalmente. La dentición presenta desgaste de grado 1. 

En los 11 encontrados en Inciarte la C1% no está muy 
elevada con respecto a las cúspides accesorias (CAD y CAM) 
y el cíngulo lingual se halla poco marcado. La CAM se en- 
cuentra más elevada que la CAD. Los |2 presentan una 
morfología similar, aunque es mayor que el 11 y la C1* es 
proporcionalmente más alta. Los 13 (UBLUZ P 4499, MBLUZ 
P 2556 y MBLUZ P 4163) presentan una corona aguda, ca- 
niniforme y recurvada. El cingulo mesiolingual se encuentra 
poco desarrollo, pero las cristas distal y mesiolingual si lo 
están. Los C1 (MBLUZ P 3042, MBLUZ P 3222 y MBLUZ P 
1763) son robustos, cortos, recurvados en sentido distal y 
muestran fuertes cristas distales y mesiolinguales. Los P1 
(MBLUZ P 4126, MBLUZ P 3335 y MBLUZ P 3143) presen- 
tan coronas robustas, de sección subtriangular y posee el 
borde distal cóncavo. La crista mesiolingual se halla bien 
desarrollada, pero no así el cíngulo lingual. El paracono del 
M1 es grande, cónico y presenta fuertes cristas mesiales y 
distales en los MBLUZ P 4380, MBLUZ P 2389 y MBLUZ P 
2462, mientras que el metacono es pequeño y bajo (sólo al- 
canza la mitad del tamaño del primero). El cíngulo labial de 
este molar está muy reducido y restringido al extremo me- 
siolabial del paracono. El protocono es más pequeño que el 
metacono, posee una forma piramidal y se continua con las 
pre/postprotocristas, las cuales son fuertes y crenuladas. 
La postprotocrista se inflexiona suavemente en sentido lin- 
gual, desarrollando un pequeño metacónulo. El hipocono se 
halla poco desarrollado y aunque rodea mesialmente al pro- 
tocono, no sobrepasa la altura del metacónulo. Este último 
está representado por una inflexión de la postprotocrista. 
El hipocono se curva caudalmente, haciendo que el borde 
distal del diente sea cóncavo. Los ¡2 (MBLUZ P 4624, MBLUZ 


P 4319, MBLUZ P 3979 y MBLUZ P 2652) presentan una 
gran cúspide principal y una CAD pequeña pero bien dife- 
renciada. Los ¡3 (MBLUZ P 3881 y MBLUZ P 4116) poseen 
una morfología similar, aunque es de mayor tamaño y su 
C1” es proporcionalmente más alta. En ambos incisivos el 
cíngulo lingual está poco desarrollado y no forma una pla- 
taforma como en los superiores. No pudo constatarse la 
presencia de CAM en ninguno de los ¡1-i3. Los p1 (MBLUZ 
P 2872, MBLUZ P 3599, MBLUZ P 2846 y MBLUZ P 2840) 
son similares a los P1, pero la C1* es más grácil, alta y re- 
curvada. En los Dc1 (MBLUZ P 4008, MBLUZ P 2957 y 
MBLUZ P 4777) las raíces están rotas y muestran el escaso 
espesor de sus paredes. Este diente solo tiene una C1* ro- 
busta y recurvada en sentido distal. Una crístida corre en el 
borde mesiolingual. Del Dp4 (MBLUZ P 4603) solo se con- 
servó el borde distal del trigónido y el talónido. El metacó- 
nido está muy reducido y se continua apicalmente con una 
fuerte protocrístida. En el talónido falta el entocónido. 
Este ejemplar es muy parecido al NHMD ZMK 1/1845:6581 
perteneciente a P. troglodytes, pero el metacónido es más 
pequeño y el cíngulo que rodea linguodistalmente al hipo- 
cónido, más pequeño. 

El UF 92048 posee un p1 alto y recurvado distalmente, 
con un cíngulo lingual poco desarollado. El P2 tiene una co- 
rona alta y aguda con la C1* curvada distalmente (borde dis- 
tal concavo), cíngulo lingual poco desarrollado y sin CAD o 
CCD. Las crístidas mesiolabial y distal están bien marcadas. 
Postcráneo. El tubérculo del calcáneo en el EPN V 2884 es 
fuerte y presenta un borde dorsal (craneal) y ventral (cau- 
dal) rectos que convergen hacia el ápice. Este último está 
expandido y muestra una amplia muesca de inserción de- 
jada por el tendón del músculo gastrocnemio. Sobre su cara 
lateral, ventralmente (caudalmente) a la faceta ectal, se vi- 
sualiza una marca rugosa dejada por el ligamento colateral. 
La faceta ectal es marcadamente convexa, sigmoidea y pre- 
senta una mitad anterior casi vertical y otra posterior más 
ancha y horizontal. Estas partes se encuentran separadas 
por una constricción muy marcada. En vista lateral, la mitad 
anterior de la faceta ectal está suavemente inclinada en 
sentido proximal. La faceta sustentacular es redondeada y 
se halla separada de la ectal por un ancho surco. Esta última 
es muy pequeña y se orienta dorsomedialmente. El borde 


distal del calcáneo se dispone oblicuamente con respecto al 
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eje mayor del calcáneo. La faceta del cuboides está expan- 
dida en sentido transversal y presenta un borde medioven- 
tral cóncavo. El tubérculo plantar y el surco para el tendón 
del músculo flexor lateral de los dedos se encuentran bien 
desarrollados. El proceso troclear está muy reducido. Los 
metapodios (EPN V 2882; EPN V 2883; EPN V 2883) poseen 
los cóndilos bien desarrollados, las diáfisis están curvadas 
lateralmente y son asimétricas. Son robustos y sus diáfisis 
aumentan de espesor en dirección proximal. En el extremo 
proximal, sobre la cara lateral, presenta una fuerte marca 
en forma de ”V”. La cavidad glenoidea de la escápula 
(MBLUZ P 3711) es redondeada, con un fuerte proceso co- 
racoides y un acromion romo y robusto. El metacromion 
también es robusto, pero poco desarrollado. La diáfisis del 
radio es robusta y sus bordes más o menos rectos, pero las 
epífisis no están presentes ya que las suturas no están ce- 
rradas. Los astrágalos (MBLUZ P 3243 y MBLUZ P 4283) 
tienen trócleas profundas con cóndilos altos. En la cara dis- 
tal del surco de la tróclea del MBLUZ P 3243 se observa un 
pequeño foramen que corresponde a la “perforación astra- 
galiana” descripta por Ameghino (1906), pero en el MBLUZ 
P 4283 solo hay un surco. La cabeza es elíptica en vista dis- 
tal y su eje mayor está inclinado casi 45” con respecto al eje 
transversal del cuerpo. Esta se destaca medialmente for- 
mando una expansión angulosa. El tubérculo plantar del cu- 
boides MBLUZ P 2440 se extiende por casi toda la cara 
caudal del hueso y sobresale conspicuamente del cuerpo. El 
proceso medial se encuentra bien desarrollado, pero no con- 
tacta con la cara proximal del hueso, al igual que el lateral. 
El navicular (MBLUZ P 3201) posee una cara articular proxi- 
mal marcadamente cóncava y, en la distal, dos más peque- 
ñas y planas, donde articulaban el mesocuneiforme y el 
ectocuneiforme. Los metacarpianos (MBLUZ P 2867, 
MBLUZ P 2915, MBLUZ P 1976 y MBLUZ P 4700) son ro- 
bustos y poseen crestas sagitales, fosas sesamoideas y 
cóndilos bien diferenciados en sus extremos distales. El se- 
gundo metacarpiano se curva lateralmente, pero los otros 
poseen diáfisis más rectas y simétricas. La faceta articular 
proximal de los metacarpianos 2 y 3 es subtriangular, ante- 
roposteriormente convexa y mediolateralmente cóncava. El 
cuarto metacarpiano presenta una faceta articular proximal 
rectangular y convexa. 


159 


Y q 
'APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 78-192 


Comentarios 

Los EPN V 7829, EPN V 2875, EPN V 2882, EPN V 2883, 
EPN V 2883, EPN V 2884 y EPN V 1194 fueron asignados 
originalmente a P. orcesi (= P. troglodytes) por Hoffstetter 
(1952), aunque no presentan caracteres que permitan dife- 
renciarlos de las otras especies del género. La forma de la 
corona del MACN-PV 8838 (relativamente corta y recta) y 
el tamaño del ejemplar (demasiado pequeño como para per- 
tenecer a Theriodictis o Aenocyon; Información Suplementa- 
ria online 2), permiten asignarlo a Protocyon sp. Este criterio 
podría indicar que algunos de los ejemplares estudiados por 
Lund (1950) (e.g., Z2MK 1/1845:257) deberían ser identifica- 
dos también solo a nivel genérico. 

El avanzado desgaste que presenta el MLP 52-1X-27-10 
(grado 3), indica que este ejemplar perteneció a un individuo 
adulto-viejo. Según Berta (1989, p. 105), el MLP 52-1X-27- 
10 correspondería a un fragmento mandibular izquierdo de 
un ejemplar comparable en tamaño a 7. platensis, pero con- 
sideró que el tamaño de su muestra de grandes cánidos 
sudamericanos era limitado, por lo que lo determinó como 
Caninae género et. sp. indet. La implantación del C1 en línea 
con los P1-P2 y la sección elíptica del primero indican que 
corresponde a una pieza del maxilar. Por el contrario, el C1 
se inserta orientándose oblicuamente con respecto a los 
premolares y la sección transversal de este diente es más 
redondeada, siendo el borde posterior más ancho. El canino 
presenta una amplia faceta de desgaste en su cara mesial, 
que es típica de los caninos superiores. Además, en la cara 
lateral del fragmento óseo no se observan los forámenes 
mentonianos presentes en las hemimandíbulas. El P2 es 
menor que en Theriodictis, A. dirus y el holotipo de “Ca.” gezi. 
La crista mesiolingual se encuentra mucho menos desarro- 
lladas que en estas especies. A diferencia de A. dirus, el cín- 
gulo lingual de los P1-P2 está menos desarrollado y el P2 
es proporcionalmente más corto y ancho. En Ch. brachyurus, 
los P1-P2 son más angostos, el diastema entre los C1-P1 
es mayor y el rostro se halla más comprimido por detrás de 
los caninos. El tamaño y la morfología de la dentición son 
muy parecidos a los de Protocyon. La escasa separación pre- 
sente entre los P1-P2 y C1, así como el borde lateral del 
maxilar recto, indica que el rostro era corto y que el paladar 
estaba poco comprimido por detrás de los C1. El tamaño de 


la dentición y la presencia de un rostro corto y poco compri- 
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mido por detrás de los caninos, sumado a la morfología de 
los dientes, permiten asignarlo a Protocyon. La ausencia de 
CAD en el P2 también fue observada en otros ejemplares del 
género (PVE-F45 y PUCMG 7208/02) (Cartelle y Langguth, 
1999, p. 378-379; véase más arriba). El MLP 52-I1X-27-10 
y el MACN-Pv 11606 constituyen los primeros registros del 
género en la Provincia de Santa Fe (Argentina). 

El tamaño de los restos craneodentarios encontrados en 
Inciarte es menor al observado en Theriodictis, "Ca.” gezi y 
Aenocyon, pero similar al de Protocyon (Información Suple- 
menaria online 2). Algunos caracteres dentarios permiten 
distinguir a varios de estos especímenes de A. dirus y Ch. 
brachyurus: 13 grande y caniniforme, con cíngulo lingual es- 
casamente desarrollado; C1 robusto y corto; M1 con hipo- 
cono y cíngulo lingual reducidos; Dp4 sin entocónido y con 
metacónido pequeño; 11-12 sin cíngulo lingual fuerte y cús- 
pides accesorias grandes; CAD de los ¡2-13 más desarrolla- 
das que en Ch. brachyurus; P1/p1 más agudos y altos que en 
A. dirus (y con un cíngulo lingual menos desarrollado), pero 
más robustos que en Ch. brachyurus (véase Prevosti y 
Rincón, 2007). Estos ejemplares muy probablemente co- 
rrespondan a la especie P. troglodytes (véase Prevosti y 
Rincón, 2007). 

El tamaño y las proporciones de los restos postcranea- 
nos encontrados en Inciarte y La Carolina también los dife- 
rencian de Theriodictis, Ch. brachyurus y A. dirus. La escápula 
es más pequeña que en Theriodictis y A. dirus, mientras que 
en Ch. brachyurus el metacromion es laminar y más grácil. 
Lo mismo ocurre con el calcáneo, pero en Ch. brachyurus 
este elemento es proporcionalmente más largo. La forma 
de la faceta sustentacular es similar a la de 7. platensis y Ch. 
brachyurus. Los astrágalos son muy parecidos a los de 7. 
platensis, aunque en esa especie la cabeza no sobresale tan 
abruptamente hacia el margen medial. En Ch. brachyurus 
presenta otras proporciones, ya que es más largo y angosto 
y la cabeza es más grácil. Cabe destacar que la "perforación 
astragaliana” fue observada en algunos ejemplares de 7. 
platensis, Ch. brachyurus y Lycalopex gymnocercus (Ameghino, 
1906). La morfología y el tamaño de los metapodios tam- 
bién permite distinguirlos del resto de los grandes cánidos 
y asignarlos a Protocyon, ya que son más pequeños que en 
Theriodictis, A. dirus y Ch. brachyurus. Nuevamente, el cuboi- 


des y el navicular de Ch. brachyurus se distinguen por ser, 


proporcionalmente, más alargados y angostos. Dichos res- 
tos probablemente pertenezcan a P. troglodytes ya que es la 
única especie hasta ahora registrada en La Carolina y en el 
Pozo 198 de Inciarte (véase Prevosti y Rincón, 2007). 


Género Aenocyon Merriam, 1918 


Canis: Leidy, 1856: 167, 1858: 21; Allen, 1876: 368; 
Burmeister, 1876: 217, 1879: 142, 1885: 97-103; 
Cope y Wortman, 1884: 9; Sellards, 1916: 152; 
Kraglievich, 1928: 21; Stock et al, 1946: 109; 
Churcher, 1959a: 564; Nowak, 1979: 106-117; 
Kurtén, 1984: 219-220; Berta, 1989: 38-51; Dundas, 
1999: 375-382; Prevosti y Rincón, 2007: 1053- 
1054, 1059-1060, 1062-1063; Tedford et al., 2009: 
144-148 (non Linnaeus, 1758). 

Palaeocyon: Nehring, 1885: 109-121; Revilliod, 1926: 11 
(partim). 

Dinocynops Ameghino, 1902: 233 (partim). 

Stereocyon Mercerat, 1917: 17. 

Aenocyon Merriam, 1918: 532; Perri et al, 2021: 1, 3; Ruiz- 
Ramoni et al, 2022: 97-98, 101-107, 109-110, 
112-113. 

Canis (Aenocyon): Stock et al, 1946: 109, 


Especie tipo. Canis dirus Leidy, 1858. Pleistoceno Medio—Tardío; 
América del Norte, Central y del Sur. 

Especies incluidas. Aenocyon dirus (Leidy, 1858). 

Diagnosis enmendada. La misma que la de la especie tipo, 
por monotipia. 

Distribución geográfica. América del Norte y América del 
Sur (Dundas, 1999; Tedford et al, 2009; Prevosti y Forasiepi, 
2018; Ruiz-Ramoni y Montellano-Ballesteros, 2019; Ruiz- 
Ramoni et al, 2022). En América del Sur fue registrado en 
sedimentos del Pleistoceno Tardío de Perú, Bolivia, Argentina 
y Venezuela (Dundas, 1999; Prevosti y Rincón, 2007; 
Prevosti et al., 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018; Ruiz- 
Ramoni et al, 2022). 

Distribución estratigráfica.  Irvingtoniano  tardío— 
Rancholabranse (América del Norte; Pleistoceno Medio— 
Tardío; Tedford et al., 2009), Lujanense (América del Sur; 
Pleistoceno Tardío; Prevosti et al, 2009b; Prevosti y 


Forasiepi, 2018; Ruiz-Ramoni et al, 2022). 


Comentarios 
Análisis filogenéticos basados en datos moleculares y 


combinados limitaron la extensión del género Canis, exclu- 
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yendo de este a varias especies vivientes y fósiles (Zrzavy y 
Ricánková, 2004; Bardeleben et al, 2005; Lindblad-Toh et 
al., 2005; Prevosti, 2010; Perri et al, 2021). Este es el caso 
de C. dirus, especie que recientemente fue asignada al re- 
validado género Aenocyon utilizando datos genómicos (Perri 
et al, 2021). Los análisis combinados realizados en este tra- 
bajo son congruentes con esta interpretación (Información 
Supplementaria online 1, Figs. S7-S8). 


Aenocyon dirus (Leidy, 1858) 


Figuras 20-21, Información Suplementaria online 2 


Canis primaevus Leidy, 1854: 200, 1856: 167 (non Hodgson, 
1833). 

Canis dirus Leidy, 1858: 21; Berta, 1989: 38-51; Dundas, 
1999: 375-382; Prevosti y Rincón, 2007: 1053- 
1054, 1059-1060, 1062-1063; Tedford et al., 2009: 
144-148. 

Canis indianensis Leidy, 1869: 368. 

Canis mississippiensis Allen, 1876: 49. 

Canis jubatus: Burmeister, 1876: 217, 1879: 142, 1885: 97-103. 

Canis lupus: Cope y Wortman, 1884: 9 (non Linnaeus, 1758: 38). 

Palaeocyon troglodytes: Nehring, 1885: 109-121; Revilliod, 
1926: 11 (partim). 

Dinocynops nehringi Ameghino, 1902: 233. 

Canis ayersi Sellards, 1916: 152. 

Stereocyon nehringi (Ameghino, 1902) Mercerat, 1917: 17. 

Aenocyon dirus (Leidy, 1858) Merriam, 1918: 533; Perri et al, 
2021: 3; Ruiz-Ramoni et al, 2022: 97-98, 101-107, 
110, 112-113. 

Aenocyon ayersi (Sellards, 1916) Merriam, 1918: 533. 

Canis nehringi (Ameghino, 1902) Kraglievich, 1928: 21. 

Canis (Aenocyon) ayersiSellards, 1916: 152; Simpson, 1929: 
563, 572. 

Canis (Aenocyon) dirus Leidy, 1858; Stock et al, 1946: 109; 
Churcher, 1959a: 564. 

Aenocyon sp. nov.? Royo y Gómez, 1960: 156. 

Canis armbustreri: Nowak, 1979: 93 (partim). 

Canis dirus dirus Leidy, 1858; Kurtén, 1984: 219. 

Canis dirus guildayiKurtén, 1984: 220. 


Holotipo. ANSP 11614: fragmento de hemimaxilar con 11, 
P2-M2. 

Localidad tipo. río Ohio cerca de Evansville (37” 58' N; 87” 
34' 0), Indiana, EE.UU. 

Diagnosis enmendada. Mayor que Theriodictis, Chrysocyon y 
Protocyon; cráneo y dentición más robustos que Ca. lupus; 
senos frontales grandes que penetran en los procesos post- 
orbitarios; inion expandido más allá de los cóndilos occipitales; 
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frente elevada en vsita lateral; procesos postorbitarios 
grandes y expandidos lateralmente; paladar ancho; proceso 
paraoccipital dirigido suavemente en sentido caudal; con- 
fluencia de la fisura orbitaria y el foramen óptico; constric- 
ción postorbitaria muy marcada; área de origen del 
masetero superficial desplazado ventralmente; bulla depri- 
mida; rama horizontal robusta; proceso angular alargado, 
bajo con borde dorsal cóncavo; 13 grande con un fuerte cín- 
gulo mesiolingual; premolares con C1* robustas, bajas y ex- 
pandidas mesiodistalmente; P3 con CAD; P4 con protocono 
reducido; M1 con cíngulos labial y mesial conspicuos, hipo- 
cono generalmente reducido y paracono grande con res- 
pecto al metacono; metacónulo del M1 reducido; M2 con 3 
raíces; p4 con CAD2*; m1 con metacónido, hipocónido, en- 
tocónido, metastílido y entoconúlido; atlas con alas cortas y 
redondeadas; proceso transversal de la tercera vértebra 
sacra largo y expandido en sentido lateral; marca del mús- 
culo serrato ventral, en la cara interna de la escápula, ex- 
pandida caudalmente (modificada de Berta, 1989). 
Distribución geográfica. América del Norte (Canadá, México 
y EE.UU.) y América del Sur (Venezuela, Perú, Bolivia y 
Argentina). 

Distribución estratigráfica. Irvingtoniano tardío-Rancholabranse 
(América del Norte; Pleistoceno Medio— Tardío), Lujanense 


(América del Sur). 


Materiales estudiados 

AMNH 56602: M1 derecho y tercer metatarsiano ¡z- 
quierdo; MUSM V 5025: cráneo en muy buen estado de con- 
servación, con la dentición casi completa. Faltan el P3 
izquierdo, m3 izquierdo y los i2. Los 11-13, C1y 13 corres- 
ponden a otro individuo ya que carecen de desgaste mien- 
tras que el resto de las piezas dentarias poseen un desgaste 
de grado 2-3. En los alvéolos de los ¡2 hay implantados 12 
que también corresponden a los de otro espécimen; MUSM 
Pv 32: fragmento de hemimandíbula izquierda con c1, p2— 
p3; MUSM Pv 25: fragmento de hemimandíbula izquierda 
con p2 (roto), p3 y p4 (roto); MUSM Pv 34: fragmento de he- 
mimandíbula izquierda con las raíces de los p2-p3; MUSM 
Pv 41: fragmento de hemimaxilar derecho con el alvéolo del 
M1 y con el M2; MUSM Pv 30: c1 derecho incompleto; 
MUSM Pv 154: P4 izquierdo incompleto; MUSM Py 27: tri- 
gónido de m1 derecho; MUSM Pv 186: c1 izquierdo roto; 
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MUSM Pv 151: m1 izquierdo sin paracónido; MUSM Pv 190: 
13 izquierdo sin raíz; MUSM Pv 188: 13 derecho; MUSM Pv 
23: fragmento de hemimaxilar derecho con P4 y alvéolo del 
P3; MUSM Py 24: fragmento de hemimaxilar izquierdo con 
P4, alvéolo del P3, M1 y M2; MUSM Py 26: fragmento de 
hemimandíbula izquierda con p4 (roto) y m1; IPUP 8: frag- 
mento de hemimandíbula izquierda con p2 deteriorado; 
IPUP 200: fragmento de hemimaxilar izquierdo con P3; IPUP 
201: fragmento de hemimandíbula derecha con p4 (roto), 
m1 incompleto y m2; IPUP 202: fragmento de hemimandí- 
bula derecha; IPUP 203: fragmento de hemimandíbula ¡z- 
quierda; IPUP 205: fragmento de hemimaxilar derecho con 
la raíz del C1: IPUP 206: P2 derecho; IPUP 204: fragmento 
de hemimandíbula derecha con el proceso angular y el cón- 
dilo; IPUP 207: fragmento distal de p4 derecho; IPUP 210: 
12? derecho; IPUP 282: 13 derecho; IPUP 211: M1 derecho 
incompleto; IPUP 212: p2 izquierdo; IPUP 213: 13 derecho; 
IPUP 215: 13 izquierdo; IPUP 216: 13 izquierdo; IPUP 218: 
M2 derecho; IPUP 221: 12 derecho; IPUP 220: ¡2 derecho; 
IPUP 222: M2 derecho; IPUP 223: fragmento de m1 dere- 
cho; MUSM Pv 156: fragmento de escamoso derecho con la 
cavidad glenoidea, la cresta temporal y parte de la bulla 
timpánica (meato auditivo externo); IPUP 238b: fragmento 
proximal de escápula derecha; IPUP 237b: fragmento proxi- 
mal de escápula izquierda; IPUP 239b: fragmento proximal 
de escápula izquierda patológica; IPUP 237: fragmento 
proximal de húmero; IPUP 238: epífisis proximal de húmero 
derecho; IPUP 239: fragmento distal de húmero derecho; 
IPUP 240: fragmento distal de húmero derecho; MUSM Py 
171: fragmento proximal de ulna derecha; MUSM Pv 169: 
fragmento proximal de ulna izquierda; IPUP 236b: fragmento 
distal de radio derecho; IPUP 232b: fragmento proximal de 
radio derecho; IPUP 233b: fragmento distal de radio ¡z- 
quierdo; IPUP 265: segundo metacarpiano derecho; IPUP 
275: cuarto metacarpiano derecho; IPUP 328: fragmento 
proximal de fémur derecho; IPUP 232: fémur izquierdo in- 
completo; IPUP 234: fragmento proximal de fémur derecho; 
IPUP 235: fragmento proximal de fémur izquierdo; IPUP 
233: fragmento distal de fémur derecho; IPUP 236: frag- 
mento distal de fémur derecho; IPUP 224: fragmento distal 
de tibia izquierda; IPUP 228: fragmento proximal de tibia de- 
recha; IPUP 231: fragmento proximal de tibia izquierda; 


IPUP 240: astrágalo derecho; IPUP 6: astrágalo izquierdo; 


IPUP 3: astrágalo derecho; IPUP 247: astrágalo izquierdo; 
IPUP 5: astrágalo izquierdo incompleto; MUSM Pv 35: as- 
trágalo izquierdo; MUSM Pv 38: astrágalo; IPUP 242: calcá- 
neo izquierdo; MUSM Pv 36: fragmento distal de calcáneo 
izquierdo; MUSM Pv 149: calcáneo izquierdo; MUSM Pv 150: 
calcáneo derecho; MUSM Pv 151: calcáneo derecho; IPUP 
243: calcáneo derecho; IPUP 244: cuboides derecho; IPUP 
327: navicular izquierdo; IPUP 274: tercer metatarsiano de- 
recho; MUSM Pv 139: segundo metatarsiano izquierdo; 
MUSM Pv 140: segundo metatarsiano izquierdo; MUSM Py 
S/N c: falange media del dedo segundo o quinto; IPUP 317: 
falange media del dedo segundo o quinto; IPUP 299: falange 
proximal del dedo segundo o quinto. Procedencia geográ- 
fica: La Brea (4” 40' S; 81? 60' O; Talara, Piura, Perú; Fig. 2). 
El ejemplar MUSM V 5025 presenta un excelente estado 
de preservación que lo diferencia del resto de los especí- 
menes encontrados en Talara y podría indicar que viene de 
otro sitio (¿Rancho la Brea, California, EE.UU.?). Sin embargo, 
la información obtenida parece indicar que fue encontrado 
en La Brea, Talara. Procedencia estratigráfica: Lujanense 
(Pleistoceno Tardío). En este yacimiento fueron recolecta- 
dos abundantes restos de mamiferos extinguidos y las da- 
taciones radiocarbónicas arrojaron entre los 13,616+0,60 y 
14,418+0,50 ka **C AP (Churcher, 1959a; Lemon y Churcher, 
1961; Marshall et al, 1984; Lindsey y Seymour, 2015). 

VF S/N: cráneo casi completo, con los arcos cigomáticos 
rotos y los C1, P2, P4-M2 izquierdos y los 12-M2 derechos. 
Este ejemplar fue estudiado a través de fotos y réplicas 
dentarias cedidas por Ascanio Rincón. Procedencia geográ- 
fica: Muaco (11* 29' N; 69* 32' O; Falcón, Venezuela; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Lujanense (Pleistoceno Tardío). 
El sitio Muaco posee algunos fechados radiocarbónicos 
entre 9,03%0,240 y 16,38+0,40 ka **C AP (véase Marshall 
et al, 1984). 

MBLUZ P 2388: p4 derecho; MBLUZ P 1941: 13 iz- 
quierdo; MBLUZ P 1940: fragmento de rama horizontal 
derecha con los alvéolos de los p1-p3 y la raíz del c1. Pro- 
cedencia geográfica: Pozo N* 185 de Inciarte (10% 47' 42.6" 
N; 72* 14' 20.8” O; Zulia, Venezuela; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: Lujanense (Pleistoceno Tardío). Según la po- 
sición estratigráfica de los niveles portadores, estos mate- 
riales serían más modernos que los recuperados en la 
localidad N* 198 de Inciarte, los cuales fueron datados en 
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25,50%0,6 y 27,98+0,37 ka **C AP (Jull et al, 2004; Prevosti 
y Rincón, 2007). 

MNHN TAR 751: hemimandíbula derecha incompleta 
con los p2, m1-m2 y fragmento distal de húmero izquierdo. 
Procedencia geográfica: Quebrada del Puente Alto, 6 km al 
SE de Tarija (21* 31' S; 64” 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). Pro- 
cedencia estratigráfica: Lujanense? (Pleistoceno Tardío?). La 
edad de este ejemplar sería Lujanense (Hoffstetter, com. 
pers. en Berta, 1989), aunque no existe información estra- 
tigráfica o bioestratigráfica disponible sobre este yacimiento 
para corroborar la propuesta, por lo que la misma es tenta- 
tiva (Dundas, 1999). 

MACN-Pv 500 (holotipo de Dinocynops nehringiAmeghino, 
1902): cráneo con la dentición casi completa (faltan los 12- 
13 izquierdos y el 13 derecho); hemimandíbula derecha con 
los c1, p2-m3; tibia derecha. El rostro está parcialmente re- 
construido con yeso, como gran parte de los nasales, parte 
del hemimaxilar derecho y parte dorsal del premaxilar de- 
recho y los C1 y P4 derechos. Procedencia geográfica: Luján 
(34? 34' S; 59% 06' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Pro- 
cedencia estratigráfica: Lujanense (Pleistoceno Tardío). 
Burmeister (1879) sugiere que el MACN-Pv 500 proviene de 
sedimentos más modernos que los que contienen a los 
grandes mamíferos extinguidos (Lujanense), postura se- 
guida por Ameghino (1889). Lucas Kraglievich (1928) su- 
giere que la edad de este ejemplar es más moderna que 
Lujanense, dado que se halla “poco fosilizado”. Sin embargo, 
otros autores lo asignan al Lujanense (Berta, 1989; Berman, 
1994). Cotejando el material con la fig. 1 de Burmeister 
(1885), el MACN-Pv 500 antiguamente conservaba el 13 
derecho y los ¡1-3 derechos. La tibia derecha (Kraglievich, 
1928: lám. IX) no pudo ser encontrada en las colecciones del 
MACN., 

ORS20 418: fragmento de hemimandíbula izquierda con 
p2-p3 y m1-m2. Procedencia geográfica: sitio Orocual S20 
(9? 50' 41'08” N; 63? 19' 35'66” O; Monagas, Venezuela; 
Fig. 2) (Solórzano et al, 2015; Ruiz-Ramoni et al, 2022). Pro- 
cedencia estratigráfica: Lujanense? (Pleistoceno Tardío?). 
Solórzano et al. (2015) y Ruiz-Ramoni et al. (2022, p. 101) 
sugieren una antiguedad Pleistoceno Tardío para este sitio 
sobre base del componente faunístico (incluyendo la pre- 
sencia de A. dirus). Ruiz-Ramoni et al (2022) discuten tam- 


bién la posibilidad de que el sitio tenga una edad mayor 
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(Pleistoceno Medio, Ensenadense). Sin embargo, la infor- 
mación biocronológica es inconclusiva y, para evitar caer en 
razonamientos circulares, no debería utilizarse la presen- 
ciade 4. dirus para asignar la edad de este yacimiento. Otro 
aspecto relevante que debería evaluarse es la potencial 
existencia de una considerable promediación temporal en 


estos sitios de Orocual. 


Descripción 
Cráneo. El cráneo es robusto, presenta una constricción 
postorbitaria muy marcada con respecto a la caja craneana 
y frontales muy inflados (Fig. 20; especialmente en el holo- 
tipo de Ca. nehringi, Fig. 21) por el acusado desarrollo de los 
senos. En vista lateral la “frente” es elevada. La cresta sagi- 
tal está muy desarrollada y se inicia sobre la constricción 
postorbitaria, continuándose hasta el extremo caudal del 
inion. Este último está muy expandido en sentido caudal y 
sobrepasa el límite caudal de los cóndilos occipitales. En 
comparación con el ancho del paladar, el rostro es relativa- 
mente angosto, sobre todo por detrás de los caninos. Los 
arcos cigomáticos son robustos, arqueados y triangulares 
en vista dorsal. Las muescas donde se originan los múscu- 
los maseteros superficiales no están muy ensanchadas y se 
ubican ventralmente sobre el yugal. Los yugales contactan 
con los lagrimales. El borde anterior de la órbita se posiciona 
entre la mitad del P4 y el foramen infraorbitario, sobre el 
diastema entre los P3-P4. El paladar termina por delante 
del borde caudal de los M2. La fosa mesopterigoidea es 
ancha, pero en el MUSM V 5025 se angosta marcadamente 
en sentido caudal. Los meatos auditivos externos están bien 
desarrollados y las bullas timpánicas son deprimidas. En el 
MUSM V 5025 los nasales sobrepasan la sutura frontoma- 
xilar y no se angostan gradualmente en dirección caudal (Fig. 
20). El foramen óptico y el rasgado anterior abren en un ori- 
ficio común, mientras que la cresta endotimpánica antero- 
ventral es incompleta y muy corta. El canal aliesfenoideo es 
largo y cubre al foramen rotundo. Los procesos paraoccipi- 
tales están suavemente expandidos en dirección caudal y 
los mastoideos son robustos. 

Las mandíbulas del MUSM V 5025 presentan robustas 
ramas horizontales que desarrollan suaves lóbulos suban- 
gulares (Fig. 20). El borde ventral de estas ramas es curvo y, 


en la cara lateral, abren dos forámenes mentonianos por de- 
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bajo del p1 y del p3 (VF S/N?). El foramen anterior es más 
pequeño, la mitad que el posterior. En el MUSM Pv 32 el 
posterior se ubica por debajo del diastema que separa a los 
p2-p3. En el MUSM Pv 25 el tamaño de estos forámenes 
es inverso y se encuentran debajo del diastema entre p1-p2 
y del p3. En el caso del MACN-Py 500, presenta dos grandes 
forámenes mentonianos, debajo del p1 y del p3 (Fig. 21). La 
fosa masetérica se encuentra bien excavada, mientras que 
el proceso coronoideo es alto y posee un ápice redondeado. 
El borde dorsal del proceso angular es cóncavo y la faceta de 
inserción de la rama inferior del músculo pterigoideo medial 
está bien expandida. El cóndilo mandibular se ubica en el 
mismo plano que la serie dentaria. La sínfisis es robusta y 
alcanza hasta el borde caudal del p2. 

Dentición. En los 11-13 el cíngulo lingual está bien desarro- 
llado y demarcado. El 12 presenta CAD y CAM, pero estas 
faltan en el 13. El tamaño de estos incisivos aumenta distal- 
mente. El C1 es robusto y recto. Este diente muestra una 
corona robusta, con una sección transversal subcircular y 
cristas mesiolinguales y distales. El P1 posee una C1” baja, 
robusta y recurvada distolingualmente, así como un fuerte 
cíngulo lingual. Este último también está bien desarrollado 
en los P2-P3, los cuales son birradiculados y poseen una 
C1? baja. En los P2-P3 hay una CAD y un CD, aunque en el 
primero se encuentran poco desarrolladas. La CAD puede 
estar ausente en los P2. El P4 alcanza un gran tamaño con 
respecto a los M1-—M2, aunque su protocono está poco de- 
sarrollado y se dirige medialmente. El tamaño del protocono 
es variable y el MUSM Pv 23 tiene una crista transversal que 
va desde el protocono a la paracrista. La paracrista es muy 
robusta y, en algunos ejemplares (e.g., MUSM Pv 154), el es- 
malte es rugoso. El cíngulo lingual se halla bien desarrollado. 
En el M1 los cíngulos labial y mesial son conspicuos, pero el 
hipocono es muy pequeño. No llega a distinguirse el meta- 
cónulo y, en tamaño, el metacono es casi la mitad del para- 
cono. El hipocono del M2 rodea mesialmente al protocono y 
se conecta con el cíngulo lingual, además de expandirse dis- 
tolingualmente. El metacono de este molar presenta un ta- 
maño menor a la mitad del paracono y el cíngulo labial está 
bien desarrollado. Las cúspides principales son bajas. En el 
VF S/N? la CAD falta en el P2, el protocono del P4 se dirige 
más mesialmente y el metacono del M2 es casi un tercio 


menor que el paracono. Los ¡1 del MUSM V 5025 se en- 
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cuentran muy desgastados como para apreciar la morfolo- C1* grande y una CAD conspicua. Al igual que los superio- 
gía de la corona (Fig. 20). En el ¡2 del IPUP 220 puede ob- res, los c1 son robustos pero más recurvados y la crístida 
servarse la presencia de una CAD, pero el desgaste dentario  mesiolingual está bien desarrollada. La serie premolar es 
impide corroborar la existencia de la CAM. El ¡3 presentauna abierta, con diastemas entre los premolares, siendo más 


Figura 20. Cráneo y dentición de A. dirus: 1-2, cráneo en vista dorsal (MUSM V 5025 y VF?, respectivamente); 3-4, cráneo en vista ventral 
(MUSM V 5025 y VF?, respectivamente); 5-6, cráneo en vista lateral izquierda (MUSM V 5025 y VF?, respectivamente); 7, hemimandíbula 
izquierda en vista lateral (MUSM V 5025); 8, serie dentaria superior izquierda (P4-M2) en vista oclusal (VF?); 9, serie premolar-molar inferior 
izquierda (p1-m2) en vista oclusal (MUSM V 5025). Escala= 5 cm. 
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amplios entre los p1-c1 y p2-3. La C1* del p1 es más aguda 
y alta que en los P1 y el cíngulo lingual menos desarrollado. 
Los p2-p4 aumentan gradualmente de tamaño en sentido 
distal. Estos poseen dos raíces, C1* robustas, bajas y me- 
siodistalmente expandidas, crístidas mesiolinguales promi- 
nentes y cíngulos lingual y distal bien marcados. El p2 puede 
presentar una CCD y también una CAD. El p3 suele llevar 
CAD-CCD y un ejemplar (MUSM Pv 32) muestra una CAD?2", 
Los p2-p3 poseen una sección transversal subelíptica, 
siendo la mitad distal más ancha. El p4 posee un gran ta- 
maño y una C1” baja, robusta y mesiodistalmente expan- 
dida. La CAD y el CD se encuentran bien desarrollados y este 
último se eleva suavemente terminando en punta (CCD). El 
cíngulo lingual se encuentra muy marcado a lo largo de todo 
el diente y la crístida mesiolingual es fuerte. En vista oclu- 
sal también presenta una sección subelíptica, aunque es 


proporcionalmente más ancho que los p2-3. El m1 es ro- 
busto, proporcionalmente grande y presenta un metacónido 
bajo y pequeño, que se conecta con una fuerte protocrístida. 
La superficie del esmalte presenta arrugas y estriaciones. 
Sobre el borde lingual de la cara distal del protocónido se 
observa un protostilido. El hipocónido es la cúspide mayor 
en el talónido, seguido por el entoconido, que sólo alcanza la 
mitad de su tamaño. Cuatro crístidas corren desde el ápice 
de esta cúspide hacia el protostílido, el entocónido, el hipo- 
cónulido y el metacónido. El talónido es largo y casi tan 
ancho como el trigónido. Su cara labial se encuentra incli- 
nada y desarrolla un pequeño cíngulo en su unión con el tri- 
gónido. Entre el metacónido y el entocónido hay un 
entoconúlido con forma de cresta semilunar. En la base de 


la cara distal del metacónido existe una pequeña cúspide 


(metastílido). La protocrístida es fuerte y en el MUSM Pv 


Figura 21. Holotipo de Canis nehringi (MACN-Pv 500), sinónimo junior de 4. dirus: 1-3, cráneo en vista dorsal, ventral y lateral izquierda, 
respectivamente; 4, hemimandíbula derecha en vista lateral; 5, P4-M2 izquierdos en vista oclusal; 6, p4-m2 derechos en vista oclusal. 


Escala= 5 cm. 
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152 hay un pequeño mesocónido y un hipoconúlido en 
forma de cresta transversal. El m2 es proporcionalmente 
grande y presenta una sección transversal rectangular. El 
metacónido está bien desarrollado y se implanta distolin- 
gualmente al protocónido. Los cíngulos mesiolingual y me- 
siolabial están bien desarrollados. Este último se extiende 
hasta la mitad del protocónido. En la cara distal del proto- 
cónido puede observarse un fuerte protostílido. El hipocó- 
nido es grande y subigual en tamaño respecto al 
metacónido. El entocónido tiene la mitad del porte del hipo- 
cónido y se implanta más distalmente. Entre el metacónido 
y el entocónido hay dos diminutas cúspides en el MNHN 
TAR 751. El m3 es pequeño y subcircular. Estos ejemplares 
presentan desgaste de grado 1-2 y, menos frecuente- 
mente, grado 0Ó 3. 

Postcráneo. La escápula posee una cavidad glenoidea elíp- 
tica, pero su borde lateral es suavemente cóncavo. El pro- 
ceso coracoides es robusto. En el húmero la tuberosidad 
mayor está bien elevada, el surco intertubercular es pro- 
fundo y la cabeza plana. En el extremo distal de este hueso 
se observa un amplio foramen supratroclear y un capítulo 
bien desarrollado en la articulación distal. El olécranon es 
alto y se inclina proximocaudalmente. El proceso coronoi- 
deo lateral se halla muy poco desarrollado y, sobre la cara 
medial de la diáfisis, por delante de la escotadura semilu- 
nar, se presenta una muesca rectilínea para los músculos 
biceps braquial y braquial. El proceso estiloides del radio se 
encuentra bien expandido en sentido distal. La diáfisis del 
Mc2 está lateralmente curvada mientras que en el Mc4 es 
recta y más elongada, aunque en ambos poseen crestas sa- 
gitales, fosas sesamoideas y cóndilos bien diferenciados en 
el extremo distal. El tubérculo cervical es poco notorio, pero 
la cresta que es la continuación proximomedial de la super- 
ficie rugosa está muy marcada y, en su recorrido, contacta 
con el trocánter menor. La diáfisis se curva caudalmente y 
las tuberosidades están bien desarrolladas, al igual que los 
cóndilos que se extienden notoriamente en sentido caudal. 
La tuberosidad tibial es larga y, en vista lateral, delinea un 
perfil abrupto. El proceso medio de la cóclea, el cual se ubica 
sobre la cara craneal de la epífisis distal, se encuentra poco 
expandido en dirección distal (con relación al borde craneal 
de la cóclea). El maléolo medial se proyecta distalmente y 


posee un surco longitudinal laterocaudal. La escotadura se- 
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milunar es poco profunda y el surco para el tendón del mús- 
culo flexor lateral de los dedos está presente. La tróclea del 
astrágalo posee un profundo surco central flanqueado por 
dos fuertes cóndilos. Al igual que en otros cánidos, el cóndilo 
externo es más robusto, alto y largo que el interno. La fa- 
ceta articular ectal es angosta y se aguza distalmente, pero 
llega a contactar con la faceta articular para el navicular. La 
cabeza es proporcionalmente corta, elíptica en vista distal 
y su eje mayor se halla inclinado casi a 45” con respecto al 
eje transversal del cuerpo. El tubérculo del calcáneo (cuerpo 
del calcáneo) es alto, especialmente en su extremo distal. 
La faceta subtentacular es elíptica, se aguza distalmente y 
generalmente contacta con la faceta distal. Un profundo y 
ancho surco separa a ésta de la faceta ectal. La tabla dorsal 
presenta una robusta cresta media y el proceso troclear es 
robusto pero pequeño. La faceta distal presenta un contorno 
elíptico y se dispone oblicuamente al eje mayor del hueso. 
La faceta cuboidal presenta un borde dorsal cóncavo y uno 
medioplantar cóncavo. El cuboides es proporcionalmente 
largo y presenta un fuerte tubérculo plantar, un conspicuo 
proceso medial, un robusto proceso lateral y un profundo 
surco para el tendón del músculo peroneo. Los metatarsia- 
nos presentan diáfisis largas, rectas en los Mt3 y curvadas 
en los Mt2 y, al igual que los metacarpianos, las quillas, 
fosas sesamoideas y cóndilos se encuentran bien desarro- 
llados. 


Comentarios 

Aenocyon diruses el cánido sudamericano más grande y, 
en casi todas las variables, sus valores exceden los de otras 
especies, aunque existe superposición con Theriodictis y 
“Ca.” gezi (Información Suplementaria online 2 y 3). Esto, 
combinado con el patrón cráneodentario (véase más arriba) 
hacen que sea una especie relativamente fácil de recono- 
cer. La mediana del 61% de las medidas estudiadas de los 
ejemplares sudamericanos de 4. dirus, sin incluir al MACN- 
Pv 500 (tipo de Ca. nehringi; véase más abajo), se encuen- 
tran por debajo de la mediana de los individuos de América 
del Norte (Información Suplementaria online 2). Esto es con- 
gruente con lo que puede observarse en las medidas repor- 
tadas por Berta (1989) y lo reportado por Kisko (1967) en 
Bocquentin (1979). Sin embargo, estas diferencias son muy 


poco marcadas (en torno al 5% de la mediana de la muestra 
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de América del Norte en promedio) y las dos muestras se 
superponen considerablemente. 

La ausencia de raíces y de desgaste dentario (grado 0), el 
color de la corona y la crenulación de sus crestas indican que 
el M1 del AMNH 56602 probablemente no emergió de su 
cripta, por lo que perteneció a un individuo juvenil. La mor- 
fología de este ejemplar permite asignarlo a A. dirus, hipó- 
tesis previamente propuesta por Berta (1989). El MNHN 
TAR 751 también fue estudiado por Berta (1989), quien lo 
asignó a A. dirus y, posiblemente, sea la base para mención 
de “Canis (Aenocyon) cf. C. (4.) dirus” para Tarija de Hoffstetter 
(1986). Contrariamente a la descripción de Berta (1989), la 
crístida oblicua corre desde el metacónido hasta el hipocó- 
nido y no hasta el hipocónulido (hypoconular shelf). Tanto el 
tamaño como otros aspectos morfológicos de los ejempla- 
res procedentes de Talara e Inciarte permiten diferenciar- 
los de otras especies de grandes cánidos sudamericanos y 
determinarlos como 4. dirus. La asignación de los restos 
postcraneanos encontrados en Talara es complicada ya que 
la mayoría son elementos aislados e incompletos. Sin em- 
bargo, el tamaño y algunos rasgos anatómicos permiten 
asignar algunos de estos a 4. dirus. El borde lateral de la ca- 
vidad glenoidea de la escápula de 7. platensis (MLP 96-IX- 
1-1) es recto y no cóncavo. La cabeza del astrágalo de A. 
dirus es algo más corta que en 7. platensis y la faceta ectal 
más angosta y alcanza a contactar con la faceta navicular. 
En 7. platensis la faceta sustentacular es más circular y no 
llega a contactar con la faceta distal. Esta última está más 
comprimida transversalmente en A. dirus, mientras que la 
faceta cuboidal presenta un borde dorsal más convexo. Cabe 
destacar que algunos ejemplares de América el Norte tam- 
bién tienen facetas sustentaculares subcirculares. 

Kraglievich (1928) comparó a Ca. nehringi con 7. platensis, 
Ca. lupus y 4. dirus y señaló que se asemeja más a esta úl- 
tima especie, tanto en el aspecto general del cráneo, la 
forma del paladar, la proyección del inion sobre los cóndilos 
occipitales y la extensión caudal de los nasales. Berta (1989, 
p. 61) agregó, como caracteres derivados de estas dos es- 
pecies, que el foramen óptico y la fisura orbitaria abren en la 
misma depresión y que el “escudo” supraoccipital es an- 
gosto, triangular y se extiende sobre los cóndilos occipitales. 
Por último, el cíngulo mesial del M1 rodea lingualmente al 


protocono. Nowak (1979) mencionó que estas especies 
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poseen en común varios caracteres, a saber: gran tamaño y 
proporciones masivas; área frontal ancha; cresta sagital 
prominente; “placas verticales” de los palatinos que diver- 
gen ampliamente en dirección rostral; forámenes palatinos 
mayores ubicados al nivel del borde distal del P4; P4-m1 
relativamente grandes. Kraglievich (1928) distinguió Ca. 
nehringi de A. dirus por presentar los siguientes caracteres: 
frente más abovedada; premolares más simples; P4-m1 
proporcionalmente menores; metacono del M1 más pe- 
queño; pared labial del talónido del m1 menos convexa; m1 
sin cúspides extra entre el metacónido y el entocónido; 
borde ventral de la rama horizontal más rectilíneo. Canis 
nehringi es más “primitiva” con respecto a 4. dirus (Berta, 
1989, p.57, 111) en los siguientes caracteres: m1-m2 más 
simples; m1 carente de entoconúlido, entocrístida, metas- 
tílido y la cresta transversa que va desde el metacónido al 
hipocónido. Berman (1994, p. 139-140) describió y com- 
paró al MACN-Py 500 con “Ca.” gezí (MACN-Pv 5120). Se- 
ñaló que en Ca. nehringí el cráneo es algo más largo, los 
senos frontales están más desarrollados y el m1 es, pro- 
porcionalmente, más corto con relación al m2. Además, el 
m1 posee un conspicuo metacónido, los p2-p3 presentan 
un cíngulo mesiolingual más desarrollado y los C1 son 
menos robustos que en “Ca.” gezí, Como lo indicaron la ma- 
yoría de estos autores, el MACN-Pv 500 es muy similar a la 
especie A. dirus y las diferencias recaen, principalmente, en 
caracteres dentarios. A esto puede agregarse, como ya lo 
señaló L. Kraglievich (1928), que la “frente” está más ele- 
vada que en A. dirus. Sin embargo, el estado de varios de los 
caracteres distintivos de Ca. nehringi mencionados por estos 
autores (e.g., forma de la pared labial del talónido y del borde 
ventral de la mandíbula; tamaño del metacono del M1; pre- 
sencia de CAD en el p3) no difiere de los presentes en 4. 
dirus. Se conocen numerosos ejemplares de A. dirus, prove- 
nientes principalmente de América del Norte, en especial de 
Rancho La Brea en California. En esta gran serie se han ob- 
servado la presencia de polimorfismos en varios de estos 
caracteres dentarios (Merriam, 1912). A pesar de que Berta 
(1989) señaló como un carácter distintivo de 4. dirus la pre- 
sencia de CAD en los P2-p2, Merriam (1912) observó que 
estas cúspides pueden faltar en algunos ejemplares. Berta 
(1989) incluyó en la diagnosis de Ca. nehringi la ausencia en 


el m1 de "cúspides adicionales” y de una cresta que une al 


metacónido con el hipocónido. Con relación a las “cúspides 
adicionales” del m1, Berta (1989) mencionó como carácter 
diagnóstico del m1 de A. dirus la presencia de entoconúlido, 
entocrístida y metastílido, estructuras que no estarían pre- 
sentes en el MACN-Pv 500. El desgaste dentario impide ob- 
servar el desarrollo de dichas cúspides. Sin embargo, la cara 
lingual del talónido de este ejemplar es muy parecida a la de 
A. dirus y en esta pueden observarse (en vistas oclusal y lin- 
gual), dos pequeños lóbulos separados por un suave surco. 
El lóbulo distal correspondería al entocónido y el lóbulo me- 
sial, al entoconúlido. También se observan restos de un me- 
tastílido mientras que la ausencia de entocrístida podría ser 
un caso de variación intraespecífica, como señaló Merriam 
(1912), o deberse al desgaste dentario. Este autor señaló 
que entre el entocónido y el metacónido del m1 de A. dirus 
hay, normalmente, tres cúspides, pero a veces aparecen 
más o menos de tres. En el ejemplar de 4. dirus MNHN TAR 
751 sólo hay un entoconúlido y un pequeño metastílido. 
Merriam (1912) también observó que el desarrollo de las 
cúspides del m2 es variable, especialmente la presencia de 
un paracónido y el tamaño del metacónido. Según puede 
verse en las figuras 8-10 de Merriam (1912), la presencia 
del entocónido, entoconúlido y la entocrístida tampoco es 
constante en el m2. En el m2 del MNHN TAR 751 hay un en- 
tocónido, pero en lugar de un entoconúlido o entocrístida 
existe un cíngulo lingual crenulado que cierra a la cuenca del 
talónido y se extiende caudalmente hasta la mitad del en- 
tocónido. El CD del P3 desarrolla normalmente una pequeña 
CCD (Merriam, 1912), pero la presencia de esta estructura 
es variable. Adicionalmente, Berta (1989, p. 113) indicó que 
A. dirus es más grande y robusto que Ca. nehringi, lo cual es 
congruente con nuestros datos que indican que ca. de un 
50% de las medidas craneodentarias escapan al rango de 
distribución de A. dirus. Sin embargo, las diferencias son 
poco marcada aun cuando el tamaño de la muestra es muy 
limitado (Información Suplementaria online 2). Los valores 
del CV se elevan al incluir al MACN-Pv 500, pero no de 
manera significativa y siguen siendo comparables a lo ob- 
servado en especies vivientes (véase más arriba). La com- 
paración de los CV de A. dirus con las muestras actuales de 
Lycalopex culpaeus y Lycalopex gymnocercus no son significa- 
tivas (p>0,05), excepto para el AM1 con respecto a la po- 


blación de Lycalopex gymnocercus (p<0,03; Información 
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Suplementaria online 2). Esta diferencia se pierde cuando 
las muestras se estandarizan para eliminar las diferencias 
de tamaños entre las especies. Nuevamente, hay que re- 
marcar que el tamaño de la muestra es, en general, pequeño 
y en algunas variables se limita a uno, dos o tres especime- 
nes (Información Suplementaria online 2), lo que hace trivial 
el uso del CV en esos casos. 

Por lo tanto, teniendo en cuenta las limitadas diferen- 
cias que existen entre Ca. nehringi y A. dirus (¡.e., menor ta- 
maño en algunas variables y frontal más inflado), se 
considera que estas especies corresponden a la misma en- 
tidad biológica. Las diferencias previamente enumeradas 
podrían ser atribuidas a variaciones geográficas y/o intra- 
poblacionales, por lo que serían el producto de un limitado 
número de especímenes conocidos, especialmente para 
América del Sur. Los resultados filogenéticos obtenidos 
(Prevosti, 2010; Información Suplementaria online 1, Figs. 
57-58) son congruentes con esta propuesta, ya que resuel- 
ven a Ca. nehringi y A. dirus como hermanos. 

Recientemente, Ruiz-Ramoni et al. (2022) expanden la 
distribución de A. dirus a la zona oriental de Venezuela. La 
sinonimia entre A. dirus y Ca. nehringií permite extender el 
rango geográfico, a su vez, más de 1.000 km hacia el S hasta 
la región pampeana (Argentina; Fig. 2). 


CANINAE indet. 


Información Suplementaria online 2 


Materiales estudiados 

AMNH 11102 (holotipo de Macrocyon robustus Ameghino, 
1881): fragmento de hemimandíbula derecha con ¡3-c1 
(dentro del alvéolo) y dp3-4; fragmento del hemimaxilar 
izquierdo con el alvéolo del P1 y el DP2; fragmento del tem- 
poral izquierdo con la bulla timpánica casi completa, parte 
del proceso cigomático y el petroso; fragmentos del occipi- 
tal, basiesfenoides y de la arcada cigomática; jugal derecho; 
fragmentos del frontal; fragmento proximal de la escápula 
derecha; húmero derecho; porción de isquion. Grado de des- 
gaste O. Procedencia geográfica: Arroyo Frías (aproximada- 
mente 34% 39' S; 59% 26' O; Mercedes, Buenos Aires, 
Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Lujanense? 
Berta (1989) sugirió que la edad de este ejemplar es más 


moderna que el Lujanense, dado que está poco mineralizado 
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y contiene abundante colágeno. Comentarios: Berta (1989) 
indicó que la afinidad específica de este material no es clara, 
pero que pertenecería a un gran cánido del género Canis, de 
la talla de 4. dirus. Basándose en la gran cantidad de colá- 
geno que conserva el material, sugirió que podría pertene- 
cer a un ejemplar actual de Ca. familiaris. El Dp3 es casi 
idéntico a un ejemplar figurado por Merriam (1912: fig. 14) 
de A. dirus, tanto en tamaño y desarrollo de cúspides como 
en su implantación (se hallan inclinados en dirección distal). 
El Dp4 presenta un hipocónulido mucho más desarrollado 
que en A. dirus (veáse Merriam, 1912). El ¡3 es más grande 
que el homólogo de 7. platensis pero su CAM es, proporcio- 
nalmente, más pequeña y baja, mientras que las crístidas y 
el cíngulo lingual están más desarrollados que en esta úl- 
tima. La cara dorsal del petroso muestra algunas semejan- 
zas con Ca. latrans y Ca. familiaris, como ser la forma del 
puente óseo dorsal al meato auditivo interno y la amplia su- 
perficie posterodorsal a la fosa subarcuata. Estos caracteres 
lo separan de Protocyon y Theriodictis, en los cuales el área 
posterodorsal a la fosa subarcuata es más pequeña y el 
puente es más grueso en su extremo rostral. Adicional- 
mente, el foramen para el nervio facial no está desplazado 
en sentido craneal como en Protocyon y Theriodictis. 
MACN-Pv 11611 (holotipo de Amphicyon argentinus 
Ameghino, 1904): M1 derecho. Presenta las cúspides y bor- 
des redondeados debido a retransporte. Procedencia geo- 
gráfica: Playa del Barco, Pehuen-Có (39* 00' S; 61? 31' O; 
Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: 
originalmente se le asignó una antiguedad “Hermosense” 
(Plioceno; Ameghino, 1904), pero Berta (1989) señaló que 
podría ser más joven, ya que no tiene información estrati- 
gráfica precisa y en la zona hay depósitos cuaternarios. El 
ejemplar está bastante desgastado, lo que evidencia que 
fue retrabajado y transportado. Esto hace plausible que el 
MACN-Pv 11611 corresponda a un material rodado y colec- 
cionado fuera de contexto estratigráfico, en la línea de playa 
que caracteriza al yacimiento, tal como señaló Berman 
(1994). Comentarios: teniendo en cuenta el tamaño, desa- 
rrollo del hipocono y la reducción del cíngulo lingual podría 
pertenecer a Theriodictis o a “Ca.” gezi. El MACN-Pv 11611 
fue originalmente descripto como un creodonte (Ameghino, 
1904) del género Amphicyon y, posteriormente, ubicado en 


Canis por L. Kraglievich (1928). Por presentar un hipocono 
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reducido y una cuenca del talón corta este ejemplar fue de- 
terminado como Theriodictis sp. por Berta (1989). Berman 
(1994) consideró que los caracteres presentes en el MACN- 
Pv 11611 no son suficientes para asignarlo plenamente a 
Theriodictis y, por lo tanto, lo determinó como Canidae aff. 
Theriodictis. 

MNAN TAR 662: fragmento de hemimaxilar y yugal iz- 
quierdo con el M1; MNPA V 294F: fragmento de hemimaxilar 
derecho con el M2. Procedencia geográfica: Tarija (21? 31' S; 
64" 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: 
Pleistoceno Medio—Tardío? (Ensenadense?). Los datos es- 
tratigráficos son poco precisos y no hay datos bioestrati- 
gráficos que permitan corroborar la Edad Ensenadense de 
estos restos (Prevosti et al, 2009b). Véase más abajo los 
comentarios realizados sobre la procedencia del MACN-Pyv 
1452. Comentarios: El hipocono del MNHN TAR 662 está 
más desarrollado que en los ejemplares de Protocyon y al- 
canza una altura mayor en su extremo distal, pero a su vez 
es menor que en "Ca.” gezí Su tamaño se encuentra en la 
zona de intergradación de ambos géneros. El tamaño del M1 
se ubica dentro del rango de Protocyon y Theriodictis, pero 
por debajo del de A. dirus, lo que permite excluir a esta úl- 
tima. El MNPA V 294F presenta una reducción del cíngulo 
labial y del hipocono tal que permite descartar su asignación 
alos géneros Aenocyon, Canis y Chrysocyon. En 7. platensis el 
M2 posee tres raíces, pero en Protocyon este número varía 
entre dos y tres. El tamaño del MNPA V 294F tampoco 
ayuda a diferenciarlos. Solo la presencia de un metacono no 
relictual es congruente con Theriodictis, ya que esta cúspide 
falta o está muy reducida en los M2 conocidos de Protocyon 
(Cartelle y Langguth, 1999, p. 380; Prevosti, 2006). Este 
ejemplar fue determinado como "Protocyon tarijensis” por 
Takai et al. (1984, p. 4), pero sin justificación explícita. Estos 
ejemplares podrían ser asignables a Theriodictis y, en con- 
secuencia, los primeros registros fuera de la región pampe- 
ana de Argentina (véase también Prevosti et al., 2004b, 
2009b). Sin embargo, por tratarse de piezas muy incomple- 
tas y el carácter fragmentario de los fósiles de P. tarijensis, 
queda abierta la posibilidad de que pertenezcan a este úl- 
timo taxón. 

MCN-PV 3639: M1 derecho. Procedencia geográfica: 
Balneario Hermenegildo (33* 40' S; 53% 15' O; Santa Vitória 


do Palmar, Rio Grande do Sul, Brasil; Fig. 2). Procedencia es- 


tratigráfica: encontrado fuera de contexto en la línea de 
marea, por lo que no hay certeza sobre su contexto estrati- 
gráfico original (Hadler et al, 2004). Comentarios: El MCN- 
PV 3639 fue determinado como Caninae cf. Theriodictis por 
Hadler et al. (2004) pero, debido al mayor desarrollo del hi- 
pocono y el metacónulido, en realidad resulta más afín a 
“Ca.” gezi y constituiría el único registro fuera de la región 
pampeana de Argentina. Sin embargo, por lo fragmentario 
del resto y la variabilidad observada es preferible determi- 
narlo como Caninae indet. 

CTES PZ 1606: fragmento de hemimandíbula derecha 
con el p2 y las raíces de los p3-m1. Procedencia gerográfica: 
Arroyo Toropí (28* 36' S; 59* 02' O; Corrientes, Argentina; 
Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Lujanense (Pleistoceno 
Tardío). Fue encontrado en la sección inferior de la Formación 
Yupoí. Álvarez (1974) le asignó una Edad Ensenadense a los 
sedimentos portadores. Sin embargo, el reanálisis de la fauna 
asociada indicó que se depositó durante el Pleistoceno 
Tardío (Lujanense; véase Scillato Yané et al., 1998). Los 
datos de OSL (luminiscencia estimulada ópticamente) su- 
gieren una antigúedad de hasta 127-98 ka AP (Zurita et al,, 
2014; Francia et al, 2015), por lo cual el yacimiento en con- 
junto (Toropí + Yupoí) involucraría el lapso Lujanense (Tonni 
et al, 2005). Comentarios: algunos rasgos del p2 resultan 
semejantes a P. troglodytes. La C1* del p2 está claramente 
diferenciada de la base del diente, especialmente en su 
borde labial, lo que difiere de Theriodictis, Protocyon y 4. dirus, 
en los que la cara lateral de la C1* es continua con el cíngulo 
labial. En este último aspecto es similar a algunos ejempla- 
res de P. troglodytes. Las cristidas mesiolingual y distal están 
más desarrolladas en Theriodictis, Protocyon y A. dirus. De 
todas formas, la C1* es más grácil que en estos taxones. La 
mitad mesial del p2 es, proporcionalmente, más ancha que 
en Theriodictis, “Ca.” gezi y A. dirus, rasgo que lo asemeja a 
ciertos ejemplares de Protocyon. Álvarez (1974) determinó 
este ejemplar como Theriodictis pero sin justificar esta asig- 
nación taxonómica. Los caracteres presentes en este mate- 
rial no permiten asignarlo con certeza a ninguno de estos 
géneros y especies. 

MLP 49-VI-6-46: hemimandíbula izquierda incompleta 
con el dp3, con los ¡i1-3/p1 dentro de los alvéolos. Proce- 
dencia geográfica: Necochea (34” 30' S; 58* 29” O; Buenos 


Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Ense- 
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nadense? No hay información estratigráfica que permita 
confirmar la edad de este ejemplar. Comentarios: el MLP 
49-VI-6-46 pertenece a un ejemplar juvenil de un gran cá- 
nido, pero la ausencia de caracteres diagnósticos impide 
asignarlo a alguno de los géneros conocidos para la región 
pampeana. En comparación con el holotipo de Canis robustus 
y con A. dirus (véase Merriam, 1912), el dp3 es, proporcio- 
nalmente, más largo, la C1? es más baja, la CAD2” es más 
grande y los CD y CM están menos marcados. Este premo- 
lar no está tan inclinado en sentido distal como en estos 
taxones. 

BM 18911: c1 izquierdo sin raíz. Procedencia geográfica: 
Lagoa Santa (aproximadamente 19% 39'S, 43 53' O; Minas 
Gerais, Brasil; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno 
medio?-Holoceno Temprano (Bonaerense?—Lujanense; 
véase más arriba la situación cronológica de los sitios de 
Lagoa Santa). Comentarios: el tamaño y la morfología 
permiten asignarlo a un gran cánido (i.e., Aenocyon, Canis, 
Theriodictis, Protocyon), aunque es demasiado robusto como 
para pertenecer a Ch. brachyurus. Teniendo en cuenta los 
taxones hallados en las cuevas de Lagoa Santa, podría 
corresponder a P. troglodytes. Bajo el número BM 18911 
también se encuentran depositados otros materiales 
(fragmentos craneanos y mandibulares, dientes aislados) 
asignables a Speothos. El escaso espesor de las paredes de 
la corona y de la raíz, sumado a la ausencia de desgaste 
dentario, indicaría que perteneció a un ejemplar subadulto. 

MNPA V 283: fragmento de hemimandíbula izquierda 
con las raíces de los p4-p1; MNHN TAR 577: ulna derecha; 
MNHN TAR 751: fragmento distal de húmero izquierdo; 
MNHN TAR 755: húmero derecho; MNHN TAR 661: calcá- 
neo izquierdo; MNHN TAR 759: segundo metacarpiano iz- 
quierdo; MNPA V 290: tibia derecha; MNPA V 292: radio 
izquierdo; MNPA V 288: fragmento proximal de radio derecho. 
Procedencia geográfica: Tarija (21? 31' S, 64% 44" O; Tarija, 
Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Pleistoceno 
Medio—Tardío? (Ensenadense?). La ausencia de datos de 
procedencia estratigráfica impide acotar la edad de estos 
ejemplares (véase más arriba). Comentarios: la morfología 
de la tibia MNPA V 290 es parecida a la de Canis, Aenocyon, 
Protocyon y Theriodictis. La superficie de inserción del mús- 
culo flexor digital medial es angosta como en 7. platensis y a 


diferencia de Protocyon y Chrysocyon. Las dimensiones de 
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esta tibia son mayores que el ejemplar de Protocyon MLP 
89-XI-20-1 y similares a las de 7. platensis y Aenocyon. De 
acuerdo a estos caracteres este ejemplar se acerca, mor- 
fológicamente, a Theriodictis. El MNPA V 283 fue determi- 
nado como Protocyon tarijensis por Takai et al. (1984); sin 
embargo, no se pueden descartar otras especies de gran- 
des cánidos debido a lo fragmentario y poco diagnóstico del 
material. 

MUSM Pv 182: decimotercera? vértebra toráxica; IPUP 
260: vértebra lumbar; IPUP 261: vértebra toráxica sin epífi- 
sis; IPUP 249: vértebra lumbar; IPUP 248: vértebra lumbar 
incompleta; IPUP 258: cuerpo de vértebra cervical; IPUP 
259: séptima? vértebra cervical; IPUP 1: vértebra caudal; 
IPUP 330: vértebra caudal; IPUP 326: vértebra caudal; IPUP 
251: vértebra caudal; IPUP 257: vértebra caudal; IPUP 256: 
vértebra caudal; IPUP 255: vértebra caudal; IPUP 253: vér- 
tebra caudal; IPUP 252: vértebra caudal; IPUP 268: frag- 
mento proximal de costilla; IPUP 269: fragmento proximal 
de costilla; IPUP 270: fragmento proximal de costilla; IPUP 
235b: fragmento distal de radio izquierdo; MUSM Pv 137: 
fragmento distal de radio izquierdo; MUSM Py 159: frag- 
mento proximal de radio izquierdo; IPUP 234b: fragmento 
distal de radio izquierdo; IPUP 246: pisciforme derecho; 
IPUP 281: cuneiforme izquierdo; IPUP 245: cuneiforme de- 
recho; IPUP 316: primer metacarpiano izquierdo; IPUP 319: 
primer metacarpiano izquierdo; IPUP 266: segundo meta- 
carpiano izquierdo sin epífisis; MUSM Pv S/N” e: fragmento 
proximal de tercer metacarpiano derecho; IPUP 329: frag- 
mento de ilium derecho; IPUP 229: fragmento distal de tibia 
derecha; IPUP 227: fragmento distal de tibia derecha; IPUP 
226: fragmento distal de tibia izquierda; IPUP 225: frag- 
mento distal de tibia izquierda; IPUP 230: epífisis proximal 
de tibia derecha; IPUP 327: navicular izquierdo; MUSM Py 
142: quinto metatarsiano derecho; MUSM Pv 138: quinto 
metatarsiano derecho; MUSM Pv 141: tercer metatarsiano 
izquierdo; IPUP 325: fragmento proximal de quinto meta- 
tarsiano izquierdo; IPUP 276: tercer metatarsiano izquierdo; 
IPUP 279: fragmento distal de metapodio; IPUP 267: frag- 
mento distal de metapodio; IPUP 271: fragmento distal de 
metapodio; IPUP 264: fragmento distal de metapodio; IPUP 
263: fragmento distal de metapodio; IPUP 272: fragmento 
distal de metapodio; IPUP 273: fragmento distal de meta- 


podio; IPUP 270: fragmento proximal de cuarto metacar- 
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piano izquierdo; IPUP 277: fragmento distal de metapodio; 
MUSM Pv 175: falange proximal del dedo segundo o quinto; 
MUSM Pv 177: falange proximal del dedo tercero o cuarto; 
MUSM Py S/N" a: falange proximal del dedo tercero o 
cuarto; MUSM Pv S/NP b: falange proximal del dedo tercero 
o cuarto; MUSM Pv S/N d: falange media del dedo tercero 
o cuarto; IPUP 321: falange media del dedo tercero o cuarto; 
IPUP 314: falange media del dedo tercero o cuarto; IPUP 
315: falange media del dedo tercero o cuarto; IPUP 318: fa- 
lange media del dedo tercero o cuarto; IPUP 324: falange 
media del dedo segundo o quinto; IPUP 312: falange media 
del dedo segundo o quinto; IPUP 323: falange media del 
dedo segundo o quinto; IPUP 320: falange media del dedo 
segundo o quinto; IPUP 322: falange media del dedo se- 
gundo o quinto; IPUP 283: falange proximal del dedo se- 
gundo o quinto; IPUP 308: falange proximal del dedo 
segundo o quinto; IPUP 22: falange proximal del dedo ter- 
cero o cuarto; IPUP 285: falange proximal del dedo segundo 
o quinto; IPUP 291: falange proximal del dedo segundo o 
quinto; IPUP 311: falange proximal del dedo segundo o 
quinto, sin epífisis proximal; IPUP 292: falange proximal 
del dedo segundo o quinto, incompleta; IPUP 300: falange 
proximal del dedo segundo o quinto, incompleta; IPUP 310: 
falange proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 304: fa- 
lange proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 305: falange 
proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 306: falange 
proximal del dedo tercero o cuarto, incompleta; IPUP 301: fa- 
lange proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 303: falange 
proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 287: falange proximal 
del dedo tercero o cuarto; IPUP 295: falange proximal del 
dedo tercero o cuarto; IPUP 290: falange proximal del dedo 
tercero o cuarto; IPUP 302: falange proximal del dedo tercero 
o cuarto; IPUP 286: falange proximal del dedo tercero o 
cuarto; IPUP 289: 
cuarto; IPUP 307: 
cuarto; IPUP 297: 
cuarto; IPUP 296: 
cuarto; IPUP 297: 
cuarto; IPUP 298: 
cuarto; IPUP 309: 
cuarto; IPUP 284: 
cuarto. Procedencia geográfica: La Brea (4* 40' S, 81* 60' O; 


falange proximal del dedo tercero o 
falange proximal del dedo tercero 
falange proximal del dedo tercero 
falange proximal del dedo tercero 
falange proximal del dedo tercero 
falange proximal del dedo tercero 
falange proximal del dedo tercero 
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falange proximal del dedo tercero 


Talara, Piura, Perú; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: 


Pleistoceno Tardío (Lujanense). En este sitio fueron reco- 
lectados abundantes restos de mamiferos extinguidos y las 
dataciones radiocarbónicas realizadas arrojaron entre 
13,62+0,6 y 14,42%0,5 ka *C AP (Churcher, 1959a; Lemon 
y Churcher, 1961; Marshall et al, 1984; Lindsey y Seymour, 
2015). Comentarios: por la morfología y el tamaño que pre- 
sentan estos ejemplares es muy probable que pertenezcan 
a A. dirus, que es la única especie de gran tamaño recolec- 
tada en este yacimiento. 

MBLUZ P 2387: fragmento de temporal izquierdo; 
MBLUZ P 3922: vértebra caudal octava? sin epífisis; MBLUZ 
P 3700: atlas incompleto; MBLUZ P 3386: atlas incompleto; 
MBLUZ P 6581: axis; MBLUZ P 3701: tercera? vértebra cer- 
vical; MBLUZ P 2065: séptima? vértebra cervical; MBLUZ P 
3709: vértebra lumbar incompleta; MBLUZ P 2421: cuerpo 
de primera? vértebra lumbar; MBLUZ P 2470: cuerpo de la 
séptima? vértebra lumbar; MBLUZ P 1859: segunda? vérte- 
bra lumbar; MBLUZ P 4390: vértebra caudal quinta o sexta?; 
MBLUZP 2143: vértebra caudal cuarta o quinta?; MBLUZ P 
2203: vértebra caudal décima?; MBLUZ P 2969: vértebra 
caudal tercera?; MBLUZ P 4348: vértebra caudal cuarta?; 
MBLUZ P 4051: fragmento proximal de costilla; MBLUZ P 
3012: fragmento proximal de costilla; MBLUZ P 2596: frag- 
mento proximal de tibia derecha; MBLUZ P 2108: escafolu- 
nar derecho; MBLUZ P 3071: metacarpiano 1 izquierdo; 
MBLUZ P 2072: Mc1 izquierdo; MBLUZ P 2190: fragmento 
distal de metápodo; MBLUZ P 1990: fragmento distal de 
metápodo; MBLUZ P 2547: fragmento distal de metápodo; 
MBLUZ P 2887: falange proximal del dígito tercero o cuarto; 
MBLUZP 4502: falange proximal del dígito tercero o cuarto; 
MBLUZP 2458: falange proximal del dígito tercero o cuarto; 
MBLUZ P 3691: falange proximal dedo tercero o cuarto; 
MBLUZP 2173: falange proximal del dígito tercero o cuarto; 
MBLUZ P 2455: falange proximal del dígito segundo o 
quinto; MBLUZ P 4424: falange proximal sin epífisis proxi- 
mal; MBLUZ P 4391: falange proximal sin epífisis proximal; 
MBLUZ P 2869: falange proximal del dígito segundo o 
quinto; MBLUZ P 1939: falange proximal del dígito segundo 
o quinto; MBLUZ P 2278: falange proximal del dígito se- 
gundo o quinto; MBLUZ P 3985: falange proximal dedo se- 
gundo o quinto; MBLUZ P 4104: falange proximal dedo 
segundo o quinto; MBLUZ P 4494: falange media del dígito 
segundo o quinto; MBLUZ P 2539: falange media del dígito 


PREVOSTI: GRANDES CÁNIDOS FÓSILES DE AMÉRICA DEL SUR 


segundo o quinto; MBLUZ P 2577: falange media del dígito 
segundo o quinto; MBLUZ P 2950: falange media del dígito 
tercero ó cuarto; MBLUZ P 2279: falange media del dígito 
segundo o quinto; MBLUZ P 2992: falange media del dígito 
tercero o cuarto; MBLUZ P 4034: falange media del dígito 
tercero o cuarto; MBLUZ P 2902: falange media del dígito 
segundo o quinto; MBLUZ P 2951: falange media del dígito 
tercero o cuarto; MBLUZ P 2106: falange media del dígito 
tercero o cuarto; MBLUZ P 2602: falange ungueal; MBLUZ P 
4243: falange ungueal; MBLUZ P 2144: falange ungueal; 
MBLUZ P 2100: falange ungueal; MBLUZ P 4455: falange 
ungueal; MBLUZ P 2967: falange ungueal; MBLUZ P 2929: 
falange ungueal; MBLUZ P 3689: falange ungueal; MBLUZ 
P 2438: sesamoideo distal; MBLUZ P 4857: sesamoideo dis- 
tal; MBLUZ P 3747: sesamoideo distal; MBLUZ P 3746: se- 
samoideo distal; MBLUZ P 2014: sesamoideo distal; MBLUZ 
P 3583: sacro; MBLUZ P 4710: fragmento distal de húmero 
izquierdo; MBLUZ P 2921: calcáneo derecho. Procedencia 
geográfica: Inciarte (10% 47' 42,6" N; 72” 14' 20,8” O; Zulia, 
Venezuela; Fig. 2). Los MBLUZ P 2387, MBLUZ P 1939 y 
MBLUZ P 1940 fueron encontrados en el Pozo N* 185 
(Surface Mounds) mientras que el resto de los materiales 
proviene del Pozo N” 198. Procedencia estratigráfica: 
Pleistoceno Tardío (Lujanense). Los niveles del Pozo N* 198 
fueron datados entre 25,50+0,6 y 27,98:0,37 ka **C AP 
(Jull et al, 2004) y los del N* 185 serían algo más recientes 
(Prevosti y Rincón, 2007). Comentarios: es probable que 
los restos encontrados en el Pozo N* 198 pertenezcan a P. 
troglodytes, mientras que los encontrados en el N* 185 po- 
drían ser asignados a A. dirus. 

EPN V 2887: falange medial del dígito segundo o quinto; 
EPN V 2888: falange medial del dígito segundo o quinto; 
EPN V 2886: falange medial del dígito tercero o cuarto, in- 
completa; EPN V 2889: quinta? vértebra cervical; EPN Y 
2890: sexta? vértebra lumbar. Procedencia geográfica: La 
Carolina (2* 12' S; 80% 58' O; Santa Elena, Ecuador; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Pleistoceno Tardío (Lujanense, 
véase más arriba). Comentarios: estos ejemplares fueron 
originalmente asignados a P. orcesi (= P. troglodytes) por 
Hoffstetter (1952), pero carecen de caracteres diagnósticos 
que permitan distinguirlos de otros cánidos. Sin embargo, 
es probable que pertenezcan a esta especie, que es la única 


de estas proporciones y tamaño que fue hallada en este sitio. 
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MACN-Pv 6200: fragmento distal de húmero izquierdo. 
Procedencia geográfica: costa del Río de la Plata cerca de 
Olivos (34? 30' S; 58* 30' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2) 
(véase Kraglievich, 1928). Procedencia estratigráfica: En- 
senadense. Soibelzon et al. (2005) interpretan que los de- 
pósitos que constituyen las restingas del Río de la Plata en 
la Ciudad Autónoma de Buenos Aires y las localidades de 
Olivos y Anchorena (conocidos como “las toscas del Río de 
La Plata”) tienen una edad mayor a 0,98 Ma y menor que 
1,76 Ma. Comentarios: este ejemplar es muy parecido a 7. 
platensis, ya que el cóndilo se encuentra poco diferenciado, 
el surco laterodorsal y el proceso laterodorsal de la super- 
ficie articular distal están poco desarrollados. 

MACN-Pv 8709: fragmento distal de húmero derecho. 
Procedencia geográfica: Punta Piedras (35% 25' S; 57% 07' O; 
Magdalena, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: el ejemplar fue hallado fuera de contexto y 
con evidencias claras de rodamiento. La fauna encontrada 
en esta localidad hasta el momento es representativa del 
Ensenadense (Pomi, 2002). 

MACN-Pv 10900: fragmento proximal de ulna derecha. 
Procedencia geográfica: Cerca de la Excavación Roth (38% 
14' S; 57% 51' O; Miramar, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Ensenadense? Kraglievich (1928, 
p. 36) le asigna una antigúedad Ensenadense, pero los datos 
conservados con el ejemplar no permiten confirmar la pro- 
cedencia estratigráfica del mismo. En esta localidad afloran 
sedimentos que comprenden el lapso Chapadmalalense— 
Marplatense y Lujanense, pero no Ensenadense (E. Tonni, 
com. pers.). 

MACN-Pv 18035: fragmento de diáfisis de la ulna dere- 
cha. Procedencia geográfica: Barranca Parodi (38* 14' S; 57% 
51' O; Miramar, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Proceden- 
Cia estratigráfica: Formación Barranca De Los Lobos. Como 
fue mencionado más arriba, en esta localidad también aflo- 
ran sedimentos Lujanenses, por lo que no es posible asegu- 
rar la edad del ejemplar con la escasa información de 
procedencia estratigráfica disponible. Además, Isla et al. 
(2015), cuestionan la existencia de la fauna que se atribuye 
a esta formación, la cual correspondería a una mezcla de 
fósiles de edades más antiguas y más recientes. 

MACN-Pv 5405: tercera? vértebra cervical; fragmento 


de escápula izquierda; escafolunar izquierdo; pisciforme iz- 
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quierdo; primer metacarpiano y falange ungueal del primer 
dedo derecho; segundo metacarpiano derecho; calcáneo 
izquierdo; quinto metatarsiano izquierdo, junto a los dos 
huesos sesamoideo proximales asociados. Procedencia 
geográfica: Alvear (33% 04' S; 60% 37' O; Santa Fe, Argentina; 
Fig. 2). Procedencia estratigráfica: "Pampeano Inferior" 
(= Ensenadense; Kraglievich, 1928). Vezzosi (2015) asigna 
este fósil a la unidad litoestratigráfica Pueblo Esther con una 
edad en torno a 178 ka AP. Si esto es correcto, la antigúe- 
dad de este ejemplar sería de Edad Bonaerense. Lamenta- 
blemente, es muy escasa la información estratigráfica 
asociada a este ejemplar en los catálogos del MACN (véase 
también Kraglievich, 1928) como para poder corroborarlo. 
Comentarios: el tamaño general de estas piezas (y, en es- 
pecial, del calcáneo; Información Suplementaria online 2), 
así como la presencia de una faceta sustentacular redon- 
deada son caracteres afines a 7. platensis. Vezzosi (2015) 
asignó este resto a Theriodictis en base al juicio tentativo 
de Prevosti (2006), pero dado lo fragmentario de los restos, 
la escasez de elementos postcraneanos y, por lo tanto, el 
limitado conocimiento sobre la variación de los rasgos mor- 
fológicos mencionados, preferimos mantener la determi- 
nación de Caninae indet. Lo mismo aplica a otro ejemplar 
asignado por Vezzosi (2015) a Theriodictis sp., el identificado 
con el número 1682 del Museo Provincial de Ciencias Na- 
turales "Florentino Ameghino”, Colección Paleontología de 
Vertebrados (Santa Fe, Provincia de Santa Fe, Argentina). 
MACN-Pv 6822: húmero derecho incompleto (diáfisis 
parcialmente reconstruida, tuberosidad mayor incompleta). 
Procedencia geográfica: cerca de Esperanza (31* 22' S; 60% 
53' 0; Santa Fe, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrá- 
fica: Lujanense (Pleistoceno Tardío; véase más arriba y 
Castellanos, 1944). Vezzosi (2015) asignó el nivel portador 
a la unidad litoestratigráfica Esperanza, la cual se habría 
depositado en el Estadío Isótopico 3 ó 5, aunque no hay 
dataciones que lo corroboren. Comentarios: este ejemplar 
fue recolectado por de Carles y Castellanos y mencionado 
en una adenda por L. Kraglievich (1928, p. 45-46). Berta y 
Marshall (1978, p. 3) asignaron este resto a Canis sp. y, más 
recientemente, Vezzosi (2015) a Theriodictis sp. Vezzosi (2015) 
consideró que este ejemplar corresponde al "Palaeocyon 
tarijensis” citado por Castellanos (1944, p. 66) para su nivel 


*J” del perfil del Río Salado Norte. Como se discutió más 


arriba para el ejemplar MACN-Pv 5405, resulta preferible 
asignar este resto a Caninae indet. 

MACN-Pv 6297: atlas; cuerpo y espina neural de la pri- 
mera vértebra torácica; cuerpo correspondiente a una vér- 
tebra torácica; cuarta o quinta costilla izquierda; fragmento 
de costilla; fragmento de diáfisis de ulna derecha; fémur y 
tibia izquierdos. Procedencia geográfica: Baliza Chica, cerca 
de Miramar (38* 15' S; 57% 51' O; Buenos Aires, Argentina; 
Fig. 2). Procedencia estratigráfica: Ensenadense? Kraglievich 
(1928) mencionó que fue encontrado en un limo verdoso 
que rellenaba una angosta hondonada del terreno "chapad- 
malense" y que parece corresponder al Pampeano inferior o 
al Chapadmalense, aunque más probablemente al primero. 
Comentarios: Kraglievich (1928), basándose en la presencia 
de esta especie en localidades cercanas, lo asigna con dudas 
a 7. platensis. Algunos caracteres (forma de las alas del atlas 
y de la tibia), son coherentes con dicha hipótesis taxonó- 
mica. 

MLP 80-VII!-13-75: fragmento distal de metapodio 
central (tercero o cuarto). Procedencia geográfica: Estancia 
San Eduardo, aguas abajo de Zanjón Seco, Paso Otero (38 
11' S; 59% 07' O; Lobería, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). 
Procedencia estratigráfica: Lujanense. Fue encontrado en el 
Miembro Guerrero de la Formación Luján. En esta localidad, 
un fechado **C del Miembro Guerrero arrojó una antiguedad 
de 10.290%0,130 ka **C AP. Sin embargo, los fechados rea- 
lizados en otras localidades extienden la edad del miembro 
hasta casi los 30 ka 1*C AP (Tonni et al, 2003). 

MLP 52-1X-22-68: cuarto metacarpiano derecho. Pro- 
cedencia geográfica: entre la desembocadura del arroyo Las 
Brusquitas y Punta Vorohué (aproximadamente 38" 14' S; 
57% 45' 0; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia es- 
tratigráfica: según Frenguelli (1933, p. 332) fue hallado “bien 
incrustado en el Chapalmalense de la base de los acanti- 
lados costaneros”. Como ya lo señaló Berman (1994), los 
escasos datos de procedencia geográfica/estratigráfica y 
la presencia de una amplia secuencia temporal (Chapadma- 
lalense-Ensenadense) en la localidad de colección impiden 
precisar la edad del ejemplar. 

MCA 1095: fragmentos de vértebras cervicales y torá- 
cicas; restos de costillas; ambas escápulas incompletas; 
fragmentos de húmero, radio y falanges. Procedencia geo- 


gráfica: río Luján, a 15 m del puente de Material, Mercedes 
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(34* 39' S; 59% 26' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Pro- 
cedencia estratigráfica: Lujanense? (Pleistoceno Tardío?). En 
esta localidad no se han encontrado niveles ensenadenses 
(e.g., Ameghino, 1881; Bonaparte, 1958) y los fechados re- 
alizados en la cuenca sugieren una edad Pleistoceno Tardío 
como antigúedad máxima para este resto (Toledo, 2005, 
2011). 

PVL 632 (Ex colección Rusconi N* 208): tercer metacar- 
piano izquierdo. Procedencia geográfica: Anchorena (34* 30' 
S; 58” 29' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia 
estratigráfica: Ensenadense. Comentarios: este ejemplar fue 
mencionado por Rusconi (1929), quien lo asigna a 7. platensis. 
Dicha determinación fue tomada acríticamente por autores 
posteriores (e.g., Berta, 1989). Cabe acotar que Rusconi no 
describió al ejemplar, sino que sólo lo incluyó en un listado 
faunístico. En tamaño y morfología es afín a 7. platensis. Sin 
embargo, el elemento anatómico no es lo suficientemente 
diagnóstico para descartar a otros géneros como Canis y 
Protocyon, aunque es proporcionalmente más corto que en 
Ch. brachyurus. Rusconi (1929) también asignó un c1 iz- 
quierdo (N* 28) a "Canis? Moreno!” el cual no fue hallado en 
las colecciones del PVL. La información disponible sobre 
este diente y el hecho de que solo es un canino hacen que no 
sea lo suficientemente diagnóstico como para ser asignado 
a Theriodictis (u otros géneros), por lo que aquí se excluye a 
“Canis? Moreno!” de la lista sinonímica de Theriodictis y de 7. 
platensis (véase también Prevosti et al, 2004b). 

MLP 04-V-2-4: P4 izquierdo incompleto. Procedencia 
geográfica: Centinela del Mar (38? 25' S; 58* 13' O; Buenos 
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigráfica: fue en- 
contrado en los niveles más basales que afloran en esta lo- 
calidad, por debajo del nivel inferior del perfil presentado por 
Scanferla et al. (2005). En los niveles superiores fueron de- 
tectados sedimentos marinos asignados al último intergla- 
cial y, por debajo, dos niveles de “escorias” fechadas con 
“0Ar/*%Ar en 23030 y 445+21 ka AP, aunque la más antigua 
corresponde a un depósito retrabajado (Isla et al, 2001; 
Schultz et al., 2004). Los niveles sedimentarios inferiores, 
que incluyen a los portadores de este resto, presentan po- 
laridad magnética reversa asignada al chron Matuyama 
(>780 ka AP; véase Soibelzon et al, 2009; Cenizo, 2011) y 
su edad, probablemente, corresponda al Ensenadense. Co- 


mentarios: el P4 posee una fuerte paracrista y un protocono 
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reducido, pero a pesar de que corresponde a un gran cánido 
hipercarnívoro no es posible asignarlo a nivel genérico. 

PIMUZ A/V 4268: M1 derecho incompleto. Procedencia 
geográfica: barrancas del río Paraná, Sánchez, Ramallo (33? 
24 24,21" S; 607 6' 19,26” O; Villa General Savio, Buenos 
Aires, Argentina; Fig. 2) (D. Voglino, com. pers.). Procedencia 
estratigráfica: "Pampeano medio” de Roth (1888, 1889, 
1921), el cual correspondería las unidades estratigráficas 7 
a 2 de Voglino y Pardiñas (2005), por lo que su antiguedad 
estaría entre los 0,5 Ma y los 30 ka (D. Voglino, com. pers.). 
Roth (1889) mencionó restos de Equus para el "Pampeano 
medio” de esta localidad, lo que indicaría que la antiguedad 
de este cánido sería Lujanense, siempre y cuando la deter- 
minación del équido fuera correcta y ambos fósiles hubieran 
sido coleccionados del mismo nivel estratigráfico. Comen- 
tarios: el M1 presenta la parte interna rota, pero puede 
observarse que el cíngulo labial está reducido y que el para- 
cono es, considerablemente, más elevado y grande que el 
metacono. Los paracónulo y metacónulo están, aparente- 
mente, ausentes. Este ejemplar podría pertenecer a Protocyon, 
Theriodictis o “Ca.” gezi. Este ejemplar lleva el número 144 
de Santiago Roth y sería parte de la colección N* 5 de este 
autor y habría sido colectado entre 1873 y 1888 (Roth, 
1889; D. Voglino, com. pers.). 

ORS16 1332: hemimandíbula derecha rota con i3-m2 y 
hemimandíbula izquierda incompleta con i1-m3; falange 
medial del dígito segundo o quinto; ORS16 6353: fragmento 
de hemimaxilar con M1-M2; ORS16 262: M1 derecho in- 
completo; ORS16 791: m1 derecho; ORS16 1336: frag- 
mento de hemimandíbula izquierda con m2 y alvéolo de m3; 
ORS16 1338: m1 izquierdo; ORS16 1337: m1 derecho; 
ORS16 242: M1 derecho; ORS16 713: fragmento de hemi- 
maxilar derecho con P2; ORS16 789: p2? izquierdo; ORS16 
261: metacarpiano 5 izquierdo; ORS16 766: falange un- 
gueal. Procedencia geográfica: sitio Orocual 516 (9% 50' 
48,3” N; 63* 19' 46,0” O; Monagas, Venezuela; Fig. 2) 
(Rincón et al, 2009; Ruiz-Ramoni et al, 2022). Procedencia 
estratigráfica: Pleistoceno? En trabajos previos (e.g., Prevosti 
y Soibelzon, 2012; Prevosti y Forasiepi, 2018), siguiendo 
una hipótesis conservadora respecto a lo que se sabe del 
registro fósil de América del Sur, se consideró que el sitio 
Orocual 516 tendría una antigúedad comparable con el En- 


senadense. Sin embargo, al no existir dataciones claramente 
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vinculadas al yacimiento en cuestión y por tratarse de una 
región poco conocida en términos paleontológicos, lo cual 
limita el uso de enfoques bioestratigráficos/biocronológicos, 
no es posible descartar edades mayores (e.g., Marplatense, 
Plioceno Tardío—Pleistoceno Temprano; véase discusión en 
Rincón et al., 2009, Ruiz-Ramoni et al, 2022). Comentarios: 
estos ejemplares habían sido asignados a cf. Protocyon por 
Rincón et al. (2009) por presentar una morfología compara- 
ble a la de este género, pero con algunos rasgos no obser- 
vados en ninguno de los especimenes conocidos del mismo. 
Los rasgos en cuestión son la presencia de un pequeño me- 
tacónido en el m1 y un entocónido formado por una cresta 
(Rincón et al, 2009). Estos autores señalan que esta combi- 
nación de caracteres podría indicar la existencia de una 
nueva especie, pero dado que existe variabilidad intraespe- 
cífica en el desarrollo del metacónido y del entocónido del 
m1 prefirieron no describir un nuevo taxón. Ruiz-Ramoni et 
al. (2022) agregaron en la diagnosis de esta nueva especie, 
como rasgo distintivo con respecto a las demás especies de 
Protocyon, la presencia de una rama horizontal más grácil y 
consideraron que la presencia de cuatro m1 con metacónido 
en el mismo sitio indicaría que este rasgo no se trataría de 
una variación intraespecífica. Con respecto a la supuesta 
gracilidad de la rama horizontal de la mandíbula hay que 
tener en cuenta que el ejemplar ORS16 1332 está frag- 
mentado y ligeramente deformado, pero las medidas toma- 
das (e.g., ARHm1 vs. Lm1) no muestran que se trate de una 
rama más grácil y las dimensiones del ORS16 1332 en gene- 
ral se encuentran dentro del rango de dispersión de Protocyon 
o cerca de este (Información Suplementaria online 2 y 3). 
Como ya fue señalado previamente (Prevosti, 2006; Rincón 
et al, 2009; véase más arriba) el metacónido es variable en 
especies actuales y fósiles (e.g., Cuon alpinus, Theriodictis 
platensis) y según Winge (1895) (véase también Kraglievich, 
1928) estaría presente en un m1 de Protocyon troglodytes. 
El desarrollo del entocónido del m1 del cánido de Orocual 
516 es comparable al de algunos especímenes de P. tarijensis 
(véase más arriba), especie que cuenta con pocos materia- 
les asignados por lo que es difícil evaluar la existencia de 
variabilidad en la presencia del metacónido en este molar. 
Es más, los especímenes del sitio Orocual 516 muestran 
cierta variación en el desarrollo del entocónido del m1. Por 


ejemplo, en el ORS16 1332 es una cresta que se dirige a la 


cresta transversal del hipocónido; en el ORS16 1338 es una 
cresta crenulada (dividida en varias cúspulas) que también 
se dirige a la cresta transversal del hipocónido y presenta 
un pequeño hipocónido por detrás; en el ORS16 791 se ob- 
serva una pequeña cúspide ubicada lingualmente a la cresta 
transversa del hipocónido y también es posible identificar 
un hipocónido en el extremo distal del diente. Como se men- 
cionó más arriba, esta combinación de rasgos es similar a la 
presente en 7? floridanus (al menos en el UF 133922) y los 
Xenocyon de América del Norte, aspecto reflejado en los 
análisis filogenéticos donde el ORS16 1332 es el grupo her- 
mano de 7? floridanus y no de especies de Protocyon (Figs. 
S7-S8 de la Información Suplementaria online 1). Por úl- 
timo, aun cuando la presencia de metacónido en el m1 de la 
muestra de cánidos de Orocual 516 no sea variable, esto no 
implica que otras poblaciones de la misma especie si pre- 
senten variabilidad en este rasgo (ie. el rasgo podría ser va- 
riable, de todos modos, a nivel intraespecífico). Por lo tanto, 
considerando que se trata de restos fragmentarios e in- 
completos, que los rasgos dentarios clave son variables en 
distintos taxones y que la muestra de varias de estas espe- 
cies es muy limitada, consideramos que esta supuesta es- 
pecie no está válidamente sustentada y dejamos abierta la 
asignación genérica de estos cánidos. Cuando el ejemplar 
ORS16 791 fue estudiado en el año 2008, carecía de nú- 
mero de colección y la referencia a este número que aquí se 
hace sigue a D. Ruiz-Ramoni (com. pers.). 

ORS20 266: fragmento de hemimandíbula con m1, pro- 
ceso coronoideo, angular y cóndilo; M1 derecho; P4 izquierdo; 
c1 izquierdo. Procedencia geográfica: Sitio Orocual S20 (9? 
50' 41,08” N; 63% 19' 35,66” O; Monagas, Venezuela; 
Fig. 2) (Solórzano et al., 2015; Ruiz-Ramoni et al., 2022). 
Procedencia estratigráfica: Lujanense? (Pleistoceno Tardío”). 
Solórzano et al. (2015) y Ruiz-Ramoni et al. (2022) sugieren, 
sobre base del componente faunístico, una edad Pleistoceno 
Tardío para este sitio. Como se discute para 4. dirus, esta 
evidencia no es del todo conclusiva, por lo que la edad podría 
ser más antigua. También sería importante evaluar la po- 
tencial existencia de una considerable promediación tem- 
poral en estas faunas (Orocual 516 y S20). Comentarios: los 
restos encontrados en el sitio Orocual 520 y un ejemplar del 
516 son referidos a Theriodictisindet. por Ruiz-Ramoni et al. 


(2022). Estos ejemplares tienen una condición poco común 
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en la morfología del m1 para los grandes cánidos de América 
del Sur, presentando metacónido pero con un entocónido 
muy reducidos (el ORS20 266 posee un pequeño entocó- 
nido, mientras que en el ORS16 1337 el entocónido está re- 
ducido a una crístida). La morfología del m1 del ORS20 266 
podría corresponder a Theriodictis por presentar un entocó- 
nido reducido, si se considera que el metacónido es variable 
en este género. Además, el tamaño de este molar es apenas 
más pequeño que la muestra disponible de Theriodictis, por 
lo que la diferencia no es significativa. Por otro lado, el ta- 
maño del m1 y el desarrollo de su entocónido es congruente 
con el holotipo de P. tarijensis (véase más arriba), pero nin- 
guno de los pocos ejemplares asignados a esta especie 
posee metacónido en este molar. Por tratarse de un rasgo 
variable en algunas especies actuales y fósiles, así como por 
el escaso número de m1 conocidos para P. tarijensis, es di- 
fícil descartar que esta cúspide hubiera tenido un desarro- 
llo variable en la misma. Los análisis cladísticos muestran 
una relación ambigua con respecto al ORS20 266, siendo re- 
suelto cerca de Theriodictis, aunque como grupo hermano de 
“Ca.” gezi y otros cánidos con m1 con metacónido, pero con 
entocónido reducido a una pequeña cúspide o a una crístida 
(íe,, ORS16 1332, Xenocyon y T.? floridanus; Información Su- 
plementaria online 1 Fig. S7-S8). Por tal motivo, hasta no 
contar con restos más completos es preferible dejar abierta 
la asignación genérica de este resto. El ejemplar ORS16 
1337 presenta una morfología del talónido del m1 más si- 
milar a otros especímenes del sitio ORS16, con un entocó- 
nido en forma de cresta, los cuales fueron utilizados para 
crear una nueva especie de Protocyon (Ruiz-Ramoni et al, 


2022; véase más arriba). 


DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 

En esta contribución se presenta una revisión de los 
grandes cánidos fósiles de América del Sur que intentó ser 
lo más exhaustiva posible en términos de especímenes es- 
tudiados en forma directa (en algunos pocos casos algunos 
fueron analizados mediante fotografías y/o réplicas; véase 
más arriba), teniendo en consideración la evidencia exis- 
tente sobre la variación intraespecífica de algunas especies. 
Lamentablemente, no fue posible estudiar todos los ejem- 
plares conocidos, siendo una carencia significativa la 


muestra de A. dirus de Talara (Perú) depositada en el Royal 
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Ontario Museum de Canadá (Churcher, 1959a; Berta, 1989). 
Sin embargo, la información publicada de estos cánidos es 
congruente con lo investigado en otros especímenes. Esta 
contribución expandió considerablemente el conocimiento 
que se posee del grupo, agregando numerosos restos nue- 
vos, ampliando la distribución geográfica de varias especies 
y ajustando sus rangos cronológicos. Como se mencionó en 
la introducción, algunos de estos resultados ya fueron co- 
municados en trabajos previos (e.g., Prevosti y Rincón, 2007). 

Sobre aspectos taxonómicos, el hallazgo de varios es- 
pecímenes con buen estado de preservación aumentó 
considerablemente el conocimiento de la anatomía y la va- 
riación de 7. platensis, incluyendo aspectos craneanos y 
postcraneanos. Esta sería la única especie del género de 
acuerdo a los resultados filogenéticos (Prevosti, 2010; este 
trabajo). También, el reconocimiento de nuevos especíme- 
nes de P, troglodytes, A. dirus de América del Sur y, en menor 
medida, de P. tarijensis y Ch. brachyurus, constituyen ele- 
mentos significativos. En el caso de 4. dirus, esto permitió 
considerarla un sinónimo senior de Ca. nehringí, en con- 
gruencia con apreciaciones de investigadores previos (e.g., 
Berta, 1989). En cuanto a P, tarijensis, esto permitió conocer 
la existencia de cierta variación morfológica en algunos ca- 
racteres (e.g., entocónido del m1), pero lo fragmentario de 
los restos y el bajo número de ejemplares no permiten es- 
tablecer con cierto grado de confianza el patrón de varia- 
ción de la misma, lo cual afecta conspira sobre su estatus 
taxonómico. Lamentablemente, no se hallaron nuevos es- 
pecimenes de P. scagliarum y “Ca.” gezi, por lo que solo se 
ampliaron las descripciones y comparaciones de los espe- 
címenes ya conocidos. Como se explicó más arriba y te- 
niendo en cuenta las limitaciones del registro y la 
considerable variación intraespecífica de los cánidos, se 
trató de minimizar los re-arreglos sistemáticos (e.g., crea- 
ción y/o sinonimización de taxones), aun cuando se inclu- 
yeron métodos cuantitativos (y el estudio de rasgos 
cualitativos) para evaluar la variación morfológica. En este 
contexto, los valores de variación medidos con el CV y el test 
de Cope y Lacy (1992; Plavcan y Cope, 2001) son coheren- 
tes con las hipótesis taxonómicas propuestas, aunque no 
dejan de ser métodos conservadores que podrían ocultar la 
existencia de más especies (e.g., Donnelly y Kramer, 1999; 


Plavcan y Cope, 2001). Esto ya había sido observado para el 
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test de Cope y Lacy por Donnelly y Kramer (1999) y pudo ser 
observado con las muestras actuales de Lycalopex culpaeus 
y Lycalopex gymnocercus. El uso del test de Fligner Killeen 
(Donnelly y Kramer, 1999; Plavcan y Cope, 2001) arrojó re- 
sultados similares, lo que muestra la necesidad de generar 
nuevos métodos que posean mayor poder estadístico. Por 
este motivo, se considera que la creación de nuevos taxones 
de grandes cánidos con restos aislado y fragmentarios y ca- 
racteres variables debería evitarse, aun cuando algunos es- 
pecimenes presenten una combinación única de rasgos y/o 
pequeñas diferencias de tamaño (véase más arriba). 

Con respecto a la distribución geográfica del grupo es- 
tudiado, esta revisión limitó la distribución de Theriodictis (y, 
por lo tanto, de 7. platensis) a la Provincia de Buenos Aires 
(Argentina; Fig. 2), mientras que para otros taxones no se 
hallaron novedades (ie. “Ca.” gezi y P. scagliarum restringi- 
dos a la Provincia de Buenos Aires y P. tarijensis, a la cuenca 
de Tarija, Bolivia; L. Kraglievich, 1928; J. L. Kraglievich, 
1952a; Berta, 1981; Fig. 2; Fig. 514). De acuerdo a la revi- 
sión realizada, la presencia de Theriodictis (Hadler et al, 
2004; Prevosti, 2006; Tedford et al, 2009; Ruiz-Ramoni et 
al. 2022) y "Ca." gezi (Prevosti, 2006) no está confirmada 
para otras regiones de Argentina o países del continente 
(véase también Prevosti, 2010). Por otro lado, se amplió la 
distribución de P. troglodytes y A. dirus de manera conside- 
rable. P. troglodytes fue primero registrado en Venezuela, 
inclusive muy cerca del istmo de Panamá, lo que planteaba 
la posibilidad de una migración hacia América Central 
(Prevosti, 2006; Prevosti y Rincón, 2007; véase también 
Ruiz-Ramoni et al., 2022; Fig. 2). Esto se documentó re- 
cientemente con el hallazgo de fósiles en México (Schubert 
et al, 2019). Se expandió su rango geográfico en Brasil y 
Argentina, confirmando su presencia en la Provincia de 
Buenos Aires. En cuanto a A. dirus, la inclusión de Ca. nehringí 
dentro de esta especie expande considerablemente su dis- 
tribución hacia el sur hasta la región pampeana (Fig. 2). Por 
último, aún quedan dudas sobre la asignación genérica del 
cánido fósil de América del Norte “Chrysocyon" nearcticus 
(Prevosti, 2010), duda que permea sobre la ocurrencia del 
género Chrysocyon en ese continente. También se adicionó 
un nuevo registro de la especie viviente Ch. brachyurus, pro- 
bablemente para el Holoceno, de la Provincia de Entre Ríos 


(Argentina). 


De acuerdo a la información recopilada, 7. platensis está 
limitado al Ensenadense, siendo registrados varios especí- 
menes en sedimentos de polaridad normal del cron Brun- 
hes (>0,78 Ma; Fig. 22) del Ensenadense tardío, mientras 
que el tipo de C. morenoi podría provenir de sedimentos de 
polaridad normal del cron Matuyama, con una edad proba- 
ble entre 1 y 0,78 Ma (véase también Prevosti et al, 2009b). 
Poco es lo que puede discutirse sobre la antigúedad de “Ca.” 
gezi, por lo que se acepta, tentativamente, su asignación al 
Ensenadense lato sensu. P. scagliarumfue encontrado en ni- 
veles de polaridad normal del cron Bruhnes y su antigúedad 
correspondería al Ensenadense tardío (0,8-0,5 Ma; véase 
también Prevosti et al, 2009b; Fig. 22). La edad de los res- 
tos asignados a P. tarijensis está muy pobremente sus- 
tentada, pudiendo corresponder al Pleistoceno Medio y/o 
Tardío (entre 1 y 0,01 Ma; Fig. 22). La mayoría de los ejem- 
plares de P. troglodytes parecen ser del Pleistoceno Tardío 
(Brasil, Venezuela, Ecuador, Bolivia, Uruguay, provincias de 
Formosa y Buenos Aires en Argentina; Fig. 2), aunque va- 
rios especimenes de las cuevas de Brasil podrían ser algo 
más antiguos (hasta 0,350 Ma, Pleistoceno Medio; véase 
más arriba y Prevosti et al, 2009b). Sin embargo, la presen- 
cia de esta especie en depósitos del Holoceno no ha sido fe- 
hacientemente corroborada, aunque a la fecha solo se 
cuenta con un fechado taxón que arrojó una edad de 17,338 
ka 14C AP (Prevosti y Schubert, 2013). También se debe co- 
rroborar la presencia de P. troglodytes en el Ensenadense 
(véase más arriba y Prevosti et al, 2009b). Los especíme- 
nes conocidos de A. dirus para América del Sur, que cuentan 
con información cronológica asociada, parecen indicar que 
esta especie estuvo presente durante el Pleistoceno más 
tardío (<30 ka; véase más arriba, Prevosti y Rincón, 2007; 
Prevosti et al,, 2009b). Es importante obtener dataciones y, 
preferentemente, fechados taxón para evaluar esta hipó- 
tesis. Los ejemplares fósiles de Ch. brachyurus con cierta 
información estratigráfica/cronológica indican que estaba 
presente en el Holoceno de Argentina y el Pleistoceno 
Medio?—Tardío de Brasil. Un sitio importante que debería 
ser anclado cronológicamente, con métodos alternativos a 
la bioestratigrafía/biocronología, es Orocual S16. De ser 
más antiguo que el Ensenadense (>1,8 Ma), los cánidos en- 
contrados allí podrían estar entre los más antiguos que se 


conocen para América del Sur e indicarían que los grandes 
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cánidos hipercarnívoros ingresaron con anterioridad a lo 
aceptado (e.g., Prevosti, 2010; Prevosti y Forasiepi, 2018; 
Fig. 22). 

Los nuevos análisis filogenéticos realizados en este tra- 
bajo brindan novedades, que tienen implicancias más allá 
de las relaciones entre los cánidos (Figs. S7, 58 y 22). Con 
respecto a los aspectos cladísticos, un primer resultado que 
contrasta con trabajos anteriores (e.g,, Prevosti, 2006, 2010) 
es la no monofilia de los cánidos sudamericanos, quedando 
los zorros (Lycalopex, Atelocynus microtis y Cerdocyon thous) 
por fuera de un clado conformado por el resto de los Canini. 
En la topología de la Fig. S7 Ch. brachyurus y Dusicyon con- 
forman un clado que es hermano de los zorros sudamerica- 
nos mencionados, pero en la otra topología (Fig. 58) son los 
sucesivos grupos hermanos de un clado que contiene a los 
cánidos hipercarniívoros de América del Sur y a otros de 
América del Norte. En la primera topología, Lycaon es el 
grupo hermano de este clado de cánidos hipercarnívoros, 
mientras que en la segunda se ubica en la posición "tradi- 
cional” (e.g., Perri et al, 2021), como grupo hermano de Cuon 
alpinus y Canis stricto sensu. Sin embargo, estas variaciones 
topológicas podrían estar condicionadas, al menos en parte, 
por la ausencia de datos genómicos para la gran mayoría de 
los cánidos sudamericanos. 

Con respecto a los cánidos objeto de este trabajo, los re- 
sultados son en gran medida congruentes con los trabajos 
previos (e.g., Prevosti, 2006, 2010), con las salvedades ya 
mencionadas y la inclusión de los Xenocyon de América del 
Norte y “7.” floridanus en el mismo clado (Figs. 57, S8, 22). El 
árbol de las Figs. 58 y 22.1 son, en este aspecto, los más 
congruentes, pero “Ca.” geziforma un subclado con los 
taxones de los dos sitios de Orocual, un clado conformado 
por las dos especies de Xenocyon presentes en América del 
Norte y “7.” floridanus (como grupo hermano del taxón del 
sitio 516 de Orocual). En el otro árbol (Figs. S7 y 22.2), este 
clado de cánidos hipercarnívoros forma una estructura pec- 
tinada donde Lycaon, Speothos, Protocyon spp. y 7. platensis 
son los sucesivos hermanos de los taxones de los sitios de 
Orocual y los taxones de América del Norte. La posición de 
X. texanus en un clado junto a Protocyon recuerda la hipó- 
tesis de J. L. Kraglievich (1952a) quien ubicó a esta especie 
en este último género. Cómo fue discutido previamente 


(Prevosti, 2006, 2010), hay que considerar el hecho de que 
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Figura 22. Dos árboles filogenéticos simplificados, 
superpuestos al registro fósil de los cánidos estudiados 
y los datos de divergencia molecular. Las ramificaciones 
del árbol no representan tiempo. Las barras que se 
encuentran en las ramas de los taxones terminales 
representan el registro fósil de cada uno. Las barras 
blancas corresponden al registro de América del Norte y 
Central y las negras y grises, a América del Sur. Las 
barras grises indican que hay fósiles para ese período, 
pero no hay certeza de la edad concreta de los mismos 
dentro de ese rango temporal. Los signos de pregunta 
representan la incertidumbre sobre la antiguedad de 
algunos fósiles. Los números en algunas ramas de los 
árboles corresponden a las fechas de divergencia 
molecular (Perini et al, 2010; Perri et al, 2021; Austin et 
al., 2013; respectivamente). Los biocrones de los taxones 
ausentes en América del Sur fueron tomados de Tedford 
et al. (2009). Xenocyon lycaonoides corresponde a los 
especímenes encontrados en América del Norte, los 
cuales fueron asignados a esta especie por Tedford et al. 
(2009). Véase también Información Suplementaria online 
1 Figs. 57-S8. 
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varios de estos taxones (í.e,, taxones de Orocual, Xenocyon 
de América del Norte y “7.” floridanus) solo se conocen por 
restos muy incompletos. Más aún, principalmente presen- 
tan como caracteres observables estructuras que son rela- 
tivamente variables y están estrechamente asociadas con 
la dieta (e.g,, Van Valkenburgh, 1991; Prevosti, 2006). Esto 
podría explicar por qué estos taxones—y Lycaon en una de 
las topologías—son incluidos dentro del clado de Speothos, 
“Ca.” gezi, Theriodictis y Protocyon. Es necesario el hallazgo y 
estudio de ejemplares más completos, así como la inclusión 
de otros taxones del Viejo Mundo, para evaluar los resulta- 
dos obtenidos y los problemas planteados. 

Las nuevas topologías tienen importancia en la recons- 
trucción de la biogeografía del grupo y su ingreso a América 
del Sur. Estos resultados son congruentes con las hipótesis 
previas de varios ingresos independientes de cánidos al 
continente (Prevosti, 2010; Prevosti y Soibelzon, 2012; 
Prevosti y Forasiepi, 2018), aunque indicarían que el esce- 
nario es más complejo que lo previamente inferido. Una 
optimización, mediante el algoritmo de Fitch (1971), de la 
presencia de los cánidos en América del Sur sobre las topo- 
logías obtenidas con el programa TNT (véase más arriba), 
muestra que se requiere de al menos un ingreso indepen- 
diente para Ú, cinereoargenteus, A. dirus, los zorros sudame- 
ricanos (junto o no a Chrysocyon + Dusicyon), más uno o más 
eventos en el clado de los cánidos hipercarnivoros (Infor- 
mación Suplementario online 1 Figs. 515 y 516; la recons- 
trucción de América del Sur para la base de Canini de la Fig. 
516 no es más que la consecuencia de la ausencia de taxo- 
nes no incluidos en la filogenia). Una topología (Fig. S15) re- 
quiere entre uno y cuatro (Speothos, P. troglodytes, ancestro 
del resto de los taxones, taxón de Orocual 516) ingresos in- 
dependientes a América del Sur. Esta reconstrucción tam- 
bién implica tres (ancestro de Xenocyon de América del 
Norte, "7." floridanus y taxón del sitio Orocual 516, más P,. 
troglodytes y Speothos) o cuatro (ancestro de Xenocyon de 
América del Norte, “7.” floridanus, P. troglodytes y Speothos) 
“re-invasiones” de América Central/Norte, respectivamente. 
La otra topología (Fig. 516), indica un solo ingreso a América 
del Sur y entre tres y cuatro eventos hacia América Central 
y del Norte. Si se contempla el registro fósil y se fuerza la 
raíz del clado de los cánidos hipercarnívoros con el estado 


del taxón más antiguo (*7.” floridanus, América del Norte; Fig. 
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22), la topología de la Fig. 516 implicaría numerosos ingre- 
sos independientes a América del Sur (algo similar ocurriría 
si se acepta la inclusión de “Ch.” nearcticus en Chrysocyon, 
pero véase Prevosti, 2010), mientras que en la de la Fig. 515 
estos se reducirían considerablemente. Esta segunda topo- 
logía es claramente más congruente con respecto al regis- 
tro fósil del grupo (Fig. 22.1). Como se discutió más arriba, es 
necesario encontrar especimenes más completos de estos 
cánidos fragmentarios de América del Norte y de Venezuela 
para contrastar estas hipótesis y resolver las problemáticas 
filogenéticas y biogeográficas que persisten. En este con- 
texto, el ingreso de Canis s.s. ocurrió durante el Holoceno, 
mediante la introducción de Ca. familiaris Linnaeus, 1758 por 
acción antrópica (Prates et al, 2010). 

Los grandes cánidos aquí estudiados cumplieron un 
importante papel en los ecosistemas del Cuaternario de 
América del Sur, siendo parte del gremio de los depredado- 
res hipercarnivoros y teniendo, muy probablemente, estra- 
tegias de grupo para cazar mamíferos medianos y grandes 
(y juveniles de megamamiíferos; véase Van Valkenburgh, 
1991; Prevosti y Palmqvist, 2001; Prevosti, 2006; Prevosti y 
Vizcaíno, 2006; Prevosti y Forasiepi, 2018). Los grandes cá- 
nidos hipercarnívoros fueron diversos durante el Pleistoceno 
en este continente, probablemente por la limitada presen- 
cia de otros grandes carnívoros (Van Valkenburgh, 1991). Sus 
últimos representantes desaparecen a finales del Pleistoceno 
como parte de la extinción de mamiferos finipleistocena 
(Prevosti y Forasiepi, 2018). Lamentablemente, el registro 
fósil solo permite análisis de grano grueso sobre las rela- 
ciones paleosinecológicas de estos cánidos y su potencial 
competencia intragremio. Es claro que convivieron con ti- 
gres dientes de sable (Smilodon Lund, 1842, Homotherium 
Fabrini, 1890), otros grandes felinos— Puma Jardine, 1834, 
Panthera onca (Linnaeus, 1758)—y osos de rostro corto 
(Arctotherium Burmeister, 1879; Prevosti, 2006; Prevosti y 
Vizcaíno, 2006; Prevosti y Forasiepi, 2018), contexto en el 
cual la conformación de jauría habría sido positiva para com- 
petir con estos depredadores de mayor tamaño. En cuanto 
a la competencia entre los mismos cánidos, es lógico pensar 
que las especies más grandes (4. dirus, T. platensis, “Ca.” gezí) 
desplazaban a las de menor tamaño (e.g., P. troglodytes), 
aunque la diferencia de porte permitiría minimizar la misma 


y facilitar la estructuración del gremio (cf. Prevosti, 2006; 
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Prevosti y Vizcaíno, 2006; Prevosti y Forasiepi, 2018). Sin 
embargo, son muy pocos los sitios que contienen más de 
una de estas especies. Para la región pampeana se encuen- 
tran en un mismo sitio 7. platensis y P. scagliarum y, en el 
sitio 520 de Orocual, A. dirus y otra forma de cánido hiper- 
carnívoro de gran tamaño (véase más arriba; Ruiz-Ramoni 
et al, 2022). Su amplia distribución geográfica y los datos 
cronológicos existentes también sugieren que A. dirus y P. 
troglodytes podrían haber coexistido (Prevosti y Rincón, 
2007). Sin embargo, la ausencia de datos indicadores de an- 
tigúedad precisos y estudios tafonómicos que permitan ex- 
plorar la promediación temporal de los yacimientos impiden 


corroborar la coexistencia en simpatría de estas especies. 
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Abstract. We describe Lutreolina tonniisp. nov. (Mammalia, Metatheria, Marsupialia, Didelphimorphia, Didelphidae), recovered from Early (or 
Early-Middle) Pleistocene deposits of the coastal cliffs near Necochea City in Buenos Aires Province, Argentina. Its holotype, a right maxillary 
with M1-3, indicates that it belongs to the largest species of the genus, including extinct and extant species. lt also differs from other species 
of the genus in having more anteroposteriorly compressed protocones in the upper molars. It differs from the living species in that the maxil- 
lary-jugal contact is less horizontal in its posterior two-thirds, has a deeper ectoflexus in M3, and has a shallow but distinct internal (lingual) 
crest linking the bases of stylar cusps B and D in M1-3. The new species is the fourth known up to now for the South American record, and the 
third for the Plio—Pleistocene of the Pampean Region, thus suggesting a considerable diversity for this genus in mid-latitudes of this continent 
by the end of the Cenozoic Era. 


Key words. Marsupialia. Didelphidae. Lutreolina. Pleistocene. Buenos Aires Province. Argentina. 


Resumen. UNA NUEVA ESPECIE DE LUTREOLINA THOMAS, 1910 (MARSUPIALIA, DIDELPHIDAE) DEL PLEISTOCENO TEMPRANO DE LA PAMPA 
AUSTRAL (PROVINCIA DE BUENOS AIRES, ARGENTINA). Se describe a Lutreolina tonnii sp. nov. (Mammalia, Metatheria, Marsupialia, 
Didelphimorphia, Didelphidae) procedente de niveles del Pleistoceno Temprano (o Temprano—-Medio) de las barrancas costeras de los 
alrededores de Necochea, Provincia de Buenos Aires, Argentina. El holotipo, un maxilar derecho con los M1-3, se destaca por su gran tamaño 
comparado con el de las otras especies, fósiles y vivientes, del género. Difiere también de las restantes especies del género en que los 
protoconos de los molares superiores están más comprimidos anteroposteriormente. Difiere de las especies vivientes en que el contacto 
maxilo-yugal es menos horizontal en sus dos tercios posteriores, existe un ectoflexo más profundo en el M3, y en que los M1-3 tienen una cresta 
interna baja pero diferenciada que conecta las bases de las cúspides estilares B y D. La nueva especie es la cuarta forma extinta hasta ahora 
conocida para el registro sudamericano y la tercera para el Plio-Pleistoceno de la Región Pampeana, indicando una considerable diversidad para 
el género hacia fines de la Era Cenozoica en las latitudes medias del continente. 


Palabras clave. Marsupialia. Didelphidae. Lutreolina. Pleistoceno. Provincia de Buenos Aires. Argentina. 


In HIS MOST recent review of the taxonomic diversity of living 
Metatheria, 
Didelphidae), Voss (2022) included two species within the 


opossums (Mammalia, Didelphimorphia, 
genus Lutreolina Thomas, 1910: L. crassicaudata (Desmarest, 
1804) and L. massoia Martínez-Lanfranco et al., 2014. Red 
opossums, or thick-tailed opossums, as they are known, have 
the most faunivorous-carnivorous feeding habits of all living 
didelphids. They are medium-sized (500-800 g; Regidor et 
al., 1999) and have a weasel-like appearance; they are noc- 
turnal, terrestrial (though they swim very well), and are 
aggressive predators and active hunters, ”...taking a variety 


of invertebrate and vertebrate prey, including mammals, 
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small birds and their eggs, fish, reptiles, and amphibians." 
(Smith, 2008, p. 4). An interesting aspect of their strictly South 
American distribution is that they inhabit peri-Amazonian 
regions: L. massoía lives in premontane and montane forests 
of the Yungas region in south-eastern Bolivia and north- 
western Argentina. In turn, £. crassicaudata has a disjunct 
distribution, with northern populations in the Llanos of 
Colombia, Venezuela, and Guyana, and the remaining ones 
in open environments from southeastern Brazil to the 
southern Pampas (Stein € Patton, 2008). 

In their taxonomic review of the extinct Hyperdidelphys 
Ameghino, 1904, Goin and Pardiñas (1996) reached three 
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conclusions relevant to this study: (1) the Late Pleistocene 
“Didelphis” lujanensis Ameghino, 1899 is a probable syn- 
onym of Lutreolina crassicaudata (see also Goin, 1991); (2) 
the Early Pliocene "Didelphis” biforata Ameghino, 1904 is re- 
ferrable to Lutreolina, and (3) Lutreolina and Hyperdidelphys 
are sister-groups among the Didelphini, being the former 
more generalized than the latter. Later, Goin and de los Reyes 
(2011) reviewed the complex history of fossil representa- 
tives of Lutreolina and concluded that there are three extinct 
representatives of this genus: the already mentioned 1. 
biforata, the Pliocene (Montehermosan and Chapadmalalan 
South American Land Mammal Age, SALMASs) L. tracheia 
Rovereto, 1914, and L. materdei Goin € de los Reyes, 2011, 
from the Late Miocene (Huayquerian SALMA) of south- 
eastern Peru. They also described new remains of a large 
species of Lutreolina from Early Pleistocene deposits of 
southern Buenos Aires Province. However, as the new speci- 
mens lack dental remains (crucial for the assignation of 
most extinct didelphids), they restrained from further taxo- 
nomic attempts. 

Here we describe a new species of Lutreolina from Early 
Pleistocene deposits outcropping near Necochea, in south- 


ern Buenos Aires Province (Fig. 1). We also tentatively refer 
the previously mentioned specimens of a large Lutreolina, 
from outcrops of the same age and also southern Pampean 
locations to this new species. Thus, the known diversity of 
extinct representatives of the genus doubles that of the 
living ones. The new species is the largest member of the 
genus so far known and adds one more taxon to the list of 
relatively small carnivorous metatherians that flourished by 


the late Cenozoic in South America. 


Abbreviations and conventions. MLP, División Paleon- 
tología Vertebrados, Museo de La Plata, Argentina. MPC, 
Museo de Paleontología, Facultad de Ciencias Exactas, 
Físicas y Naturales, Universidad Nacional de Córdoba. MPH- 
P, Museo Municipal de Punta Hermengo, Miramar. SALMA, 
South American Land Mammal Age. St, stylar cusps. M1, 
M2, M3, MA, upper molars. 

The dental formula of didelphids is assumed to be l/i 
5/4, C/c 1/1, P/p 3/3, and M/m 4/4; dP/p3 is the deciduous 
third premolar. Molar anatomical terminology follows Goin 
et al. (2016). Weight is given in grams (g), angles in degrees 
(9), and dental measurements in millimeters (mm). 


Figure 1. Map of central Argentina indicating the fossil locality (red star) were specimen MLP 01-IV-5-29 (holotype of Lutreolina tonniisp. nov.) 
was found. The coloured region, in light green, indicates the distribution in this region of the living species Lutreolina crassicaudata. 
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SYSTEMATIC PALEONTOLOGY 


Class MAMMALIA Linnaeus, 1758 
Infraclass METATHERIA Huxley, 1880 
Order DIDELPHIMORPHIA Gill, 1872 
Family DIDELPHIDAE Gray, 1821 
Subfamily DIDELPHINAE Hershkovitz, 1992 
Tribe DIDELPHINI Gray, 1821 


Genus Lutreolina Thomas, 1910 


Type species. Lutreolina crassicaudata Desmarest, 1804. Late Pleis- 
tocene, southern and eastern Brazil; Holocene, Pampean Region, 
Argentina, and southern and Eastern Brazil; Recent, South America. 


Lutreolina tonniisp. nov. 
Figure 2.1-2.2 


LSID urn:Isid:zoobank.org:act:6D424CEA-4576-4A5E-926C-CFA5B8DF168E 


Etymology. The species name honors Dr. Eduardo P. Tonni, 
a distinguished colleague of the Museo de La Plata, Ar- 
gentina, acknowledging his outstanding contributions to 
South American Paleontology. 

Holotype. MLP 01-1V-5-29, a fragment of right maxillary 
with M1-3, posterior alveolus of P3, and anterior alveoli of 
M4 (Figs. 2.1-2, 3, and 4.5). Collected by Mr. Rubén Lucero 
and Mr. Rodrigo Obredor in the year 2007. 

Hypodigm. The type and specimen MLP 01-IV-5-15, a right 
maxillary fragment with almost complete M1and alveoli of 
P1-2 and dP3 (Fig. 2.3-4); collected by Amador Rodríguez at 
Playa Las Delicias (base of the cliff), north of Mar del Plata 
City (Buenos Aires Province) circa 1990. 

Tentatively referred specimens. MPH-P 070, a skull frag- 
ment lacking the rostral portion (Goin €: de los Reyes 2011, 
fig. 3A-D; Fig. 5.1-4), and MLP 01-1V-5-44, an edentulous, 
posterior fragment of right dentary with the angular process, 
the ascending ramus and the condyle (Goin 8 de los Reyes 
2011, fig. 4A-C; Fig. 6.1-3). See Goin and de los Reyes (2011) 
for the provenance and levels of both specimens, which are 


early Pleistocene in age. 


Figure 2. Lutreolina tonniisp. nov. 1-2, MLP 01-IV-5-29 (holotype), 
a fragment of right maxillary with M1-3, posterior alveolus of P3, 
and anterior alveoli of M4. 3-4, MLP 01-IV-5-15, a right maxillary 
fragment with almost complete M1 and alveoli of P1-2 and dP3. 
Indications for P1, P2 and dP3 alveoli are highlighted. Scale= 5 mm. 
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Diagnosis. Largest species of the genus, and much larger 
than living species. Differs from L. tracheiain having propor- 
tionally larger StD in M2 and StB and StD in M3; M4 width 
is larger, judging from the preserved alveoli. Differs from L. 
biforata and L. materdeiin having upper molars with more 
anteroposteriorly compressed protocones, as inferred from 
the corresponding antagonist molars. Differs from living 
species of the genus in that the maxillary-jugal contact is 
less horizontal in its posterior two-thirds, has a deeper 
ectoflexus in M3, has a shallow but distinct internal (lingual) 
crest linking the bases of StB and StD, and in that the upper 
molars have more compressed protocones. 
Measurements. See Tables 1 and 2. 

Geographic and stratigraphic distribution. The type comes 
from the base of the coastal cliffs at Punta Negra Beach 
(38? 39'S, 58? 56' W), 16 km SW of Necochea City, Buenos 
Aires Province, Argentina. Most probably, Early Pleistocene 
(Ensenadan Stage/Age). However, a Middle Pleistocene age 
(Bonaerian Stage/Age) cannot be discarded, as younger 
levels also outcrop at some places of the base of Punta 
Negra. The basal cliffs at this locality referred to as levels A 
and B in the profile by Rico and Bidegain (2013: fig. 3; see 
also Rico et al, 2014: fig. 8) were correlated with the Olduvai 
Subchron, Matuyama Chron. All other specimens come from 
Early Pleistocene levels of the southern coast of Buenos 
Aires Province. 


Description. The holotype has preserved part of the right 
maxillary showing the lateral and palatal planes of the bone. 
Laterally the suture between the jugal and the maxillary 
bones is mostly horizontally set, bending upwards only at 
its anterior half (this feature is shared with all species of 
Lutreolina, in contrast to other didelphines). Notwithstanding, 
it shows a slight step at the midpoint, thus differing from 
living species. The jugal bone is high and stout. The palatal 
face of the maxillary extends to the edge of the maxillary 
fenestra. At its anterior end, the fenestra seems to expand 
slightly laterally. M1-2 are well-preserved; M3 shows a 
fissure from the protocone running towards the metastilar 
edge of the tooth; the distal third of the postmetacrista is 
lost. The anterior edge of the anterolabial and lingual alveoli 
for M4 are preserved. From them it can be estimated that 
the width of M4 (¿e., its labio-lingual diameter) was slightly 
larger than that of M3; this aspect differs from most known 
Didelphini (except Lutreolina and Hyperdidelphys), in which 
M4 is subequal or slightly smaller in width than M3. 

The most distinctive feature of the upper molars of L. tonnii 
is the significant development of the postmetacrista. This 
crest is oriented at quite an acute angle regarding the dental 
axis when seen in occlusal view (see the Discussion). This fea- 
ture, together with the eccentric (anteriorly placed) protocone, 
gives the upper molars a distinct shape that contrasts with 
that of most didelphines except Lutreolina and Hyperdidelphys. 


TABLE 2 - Measurements of M1-4 length (in mm) in Lutreolina tonniisp. nov. and other Didelphinae mentioned in this work 


Taxon Length M1-4 Source 

Lutreolina crassicaudata 12.29 Martínez-Lanfranco et al, 2014 
Lutreolina massoia 10.70 Martínez-Lanfranco et al, 2014 
Lutreolina tracheia 12.20" This work 

Lutreolina tonniisp. nov. 18.50? This work 
Hyperdidelphys parvula WIAZ Goin 8, Pardiñas, 1996 
Hyperdidelphys inexpectata 19.25 Goin 8: Pardiñas, 1996 
Hyperdidelphys dimartinoi 20.60 Goin €: Pardiñas, 1996 


1M1-4 length of L. tracheia corresponds to the average value of two specimens with complete upper molar series (MPC 4012-3 and MPC 4023- 


1). ?See comment in the legend of Table 1. 
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The stylar region in the type specimen shows a combi- 
nation of features that is similar to other (extinct and ex- 
tant) species of the genus Lutreolina: absent StCin M1-3 and 
large, bulbous StB and StD in M1-2, which are close to each 
other and linked at their lingual bases by a shallow crest. 

The anterior cingulum of M1 is vestigial, while that of 
M2-3 are better developed and more sub-vertically placed 
than in the living species of the genus. There is no posterior 
cingulum or pre- and post-protoconal cinguli. The ectoflexus 
is deeper in M3 than in M1-2. The centrocrista is straight 


and very short. The preparacrista shows clear signs of wear 


and in M1-2 forms almost a continuous wear facet with the 
preprotocrista. In M1-2 there are minute cusps lingual to 
StD. In M3, StD is much smaller than StB. In M1-3 it can be 
seen a very small, straight crest that runs posteriorly to 
StD. The StA is only visible as a distinct cusp in M3; in M2 it 
is vestigial, while in M1 it is absent. Finally, as in other 
species of Lutreolina and Hyperdidelphys, the protocone 
cusp is highly eccentric in all molars, being placed on the 
anterolingual edge of the tooth. It is relatively compressed 


anteroposteriorly, as well as the trigon basin. There are no 


para- or metaconules. 


2 mm 


Figure 3. Lutreolina tonniisp. nov. Scanning electron micrographs of the preserved molars (M1-3) of specimen MLP 01-1V-5-29 (holotype). 1, 


occlusal view; 2, occlusal-lingual view. Scale= 2 mm. 
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Specimen MLP 01-IV-5-15, included in the hypodigm of 
the new species, is a right maxillary fragment with almost 
complete M1 and alveoli of P1-2 and dP3. The maxillary 
bone has preserved part of the lateral face, including the in- 
fraorbital foramen; in ventral view, it has preserved part of 
the hard palate, from almost ¡ts anterior edge to the ante- 
rior boundary of the palatal foramen. The alveoli of the dP3 
are obvious in that they are extremely shallow as compared 
to those of the M1. The M1 is almost identical in size and 
shape to the homologous tooth of the holotype. Due to its 
better preservation, it can be observed a tiny StA cusp, as 
well as a very small and labio-lingually compressed StD. 
Comparisons with other Didelphini. As mentioned, the 
combination of features in L. tonniiagrees well with that of 
the remaining species of the genus, contrasting with the 
condition seen in other Didelphini (with the exception of 
Hyperdidelphys; see below): in lateral view, the jugo-maxillary 
contact is subhorizontal in its posterior half; M4 is wider 
than M3; in M1-3 the centrocrista is shorter; there is a crest 
linking lingually the bases of StB and StD; a proportionally 
larger postmetacrista, and an anteroposteriorly compressed 
protocone which is more eccentric (anteriorly placed). Be- 
sides these differences, L. tonnii(as well as other species of 
the genus) has a deeper ectoflexus in M3 compared to the 
species of Didelphis Linnaeus, 1758. Differs from those of 
Chironectes llliger, 1811, in being larger and in having simi- 
larly developed StB and StB in M1-2, and has a distinct crest 
linking their bases. Differs from species of Philander Brisson, 
1762, in being much larger and in having a stronger posterior 
root of P3. Differs from species of Thylophorops Reig, 1952, 
in its size: larger than 7. perplana Ameghino, 1904, smaller 
than 7. chapalmalensis Ameghino, 1908, and much smaller 
than T. /orenzinii Goin et al, 2009. 

Hyperdidelphys is closer to Lutreolina than to any other 
Didelphini so far known (Goin € Pardiñas, 1996). Lutreolina 
tonnii, like other species of this genus, differs from those of 


Hyperdidelphys in that the carnivorous adaptations of ¡ts 


Figure 4. Lateral and ventral views of the maxillary bone in several 
species of Lutreolina. 1-2, L. crassicaudata; specimen MLP 707 in 
lateral (1) and ventral (2) views; 3-4, L. tracheía; specimen MPC 4012- 
3 in lateral (3) and ventral (4) views; 5, L. tonniisp. nov., specimen MLP 
01-1V-5-29 (holotype) in lateral view. The dashed lines in 3 and 5 
indicate the jugal-maxillary suture. Scale= 5 mm. 


5 mm 


5 mm 
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molars are less extreme than those of the latter: propor- 
tionally shorter postmetacrista, slightly smaller metacone, 
and less anteroposteriorly compressed protocone. Besides, 
itis larger than A. inexpectata Ameghino, 1889 and H. parvula 
Rovereto, 1914, slightly smaller than A. pattersoni Reig, 
1952, and much smaller than H. dimartinoi Goin € Pardiñas, 
1996. It has proportionally larger stylar cusps in M2-3 than 
H. parvula; proportionally smaller P3 (judging from the pre- 
served posterior root of this tooth in L. tonni) and larger StD 
in M2-3 than in A. pattersoni. Finally, differs from H. dimartinoi 
in having a proportionally larger StD in M2-3, a basal, lin- 
gual crest at the basal slopes of StB and StD, and in the ab- 
sence of a small StC in the upper molars (though this feature 
is variable in H. dimartino)). Goin and Pardiñas (1996) added 
several features of the lower teeth that also differ between 
Lutreolina and Hyperdidelphys: p2 is much larger relative to 
p3, and the lower molars have proportionally smaller 
hypoconulids, higher protoconids, and longer, more basined 
talonids with the cristida obliqua parallel to the labial edge 
of the tooth. Unfortunately, we cannot test these features 
in £. tonnií due to the lack of lower premolars and molars in 
the holotype and only (indubitable) referred specimen. 


DISCUSSION 
Tentatively referred specimens 

As mentioned above, Goin and de los Reyes (2011) re- 
ferred to Lutreolina sp. two specimens from Early Pleistocene 
levels (Ensenadan Stage/Age) of the coastal cliffs in south- 
ern Buenos Aires Province. One of them (MPH-P 070; Fig. 5) 
is a partial skull mostly lacking the rostrum, palate, and 
teeth (Fig. 5). The second one (MLP 01-IV-5-44; Fig. 6) is a 
fragment of dentary (posteriormost portion) lacking the teeth 
(Fig. 6). Both specimens are too large to be referred to any 
of the known species of the genus, though their preserved 
portions agree with their assignment to Lutreolina. On the 
other hand, both specimens match the size of L. tonnii but 
have no confrontable parts. Because of these reasons, here 
we only tentatively assign these remains to L. tonnii. There- 


fore, we keep them out of the hypodigm of this species. 


Figure 5. Specimen MPH-P 070, a skull fragment lacking the rostral 
portion, tentatively referred to Lutreolina tonniisp. nov. 1, dorsal view; 
2, lateral (left) view; 3, posterior view; 4, ventral view. Modified from 
Goin and de los Reyes (2011, fig. 3A-D). Scale= 10 mm. 
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Dental adaptations toward carnivory 

lt was already mentioned that a distinctive feature of 
the upper molars of £. tonniiis the important development of 
the postmetacrista. This trait is in tune with the (inferred or 
observed) more carnivorous feeding habits of representa- 
tives of both genera. Other features of the upper molar mor- 
phology also agree with their inferred feeding habits: closer 
para- and metacone (a geometrical consequence of the ex- 
panded postmetacrista), and anteroposteriorly compressed 
protocones (therefore, a reduced trigon basin). 

Goin et al. (1992) performed a series of statistical analy- 
ses on the spatial orientation of the main cutting crests of 
the upper and lower molars in several living and extinct 
didelphids. They measured the angle of the paracristids in 
the lower molars, and of the postmetacristae in the upper 
ones relative to the dental axis. The rationale behind these 
measurements is that, in opossums with more carnivorous 
habits, the angular values would be lower, thus increasing 
the “scissors effect” of these antagonistic structures in Oc- 
clusion. Accordingly, their results showed that didelphids 
with carnivorous feeding habits had lower angular values than 
those of omnivores or insectivores. For the upper molars, 
average angular values in the living Lutreolina crassicaudata 
were 37.7% (M1), 41.0* (M2), and 45.2* (M3) (angles in- 
variably increase towards the rear end of the molar series). 
In contrast, opossums with omnivorous feeding habits had 
larger values: Didelphis albiventris Lund, 1840 had angles of 
43.2” (M1), 46.7* (M2), and 50.5” (M3). Finally, the largest 
angular values were obtained in small opossums of mainly 
insectivorous habits: Monodelphis dimidiata Wagner, 1847 
(48.7* in M1, 52.8% in M2, and 55.9% in M3); Thylamys pusillus 
Desmarest, 1804 (43.9 in M1, 49.5% in M2, and 54.9* in 
M3). Angular measurements for Lutreolina tonniican only be 
made in the first two upper molars, as in M3 the metasty- 
lar corner of the tooth is broken. Values of M1-M2 are 
39" and 40" respectively, quite close to those of the living L. 
crassicaudata. In Hyperdidelphys inexpectata, angular values 
are even lower: 37* (M1), 37” (M2), and 40* (M3; angles 
taken from Goin and Pardiñas, 1996, fig. 11E). 

The spatial orientation of the main cutting crests is rele- 
vant to the understanding of the general molar geometry of 
upper and lower molars. For instance, the lesser the angle 
of the postmetacrista, the more eccentrically placed is the 


protocone, as the postprotocrista tends to align with the 
postmetacrista. Also, a large postmetacrista is usually as- 
sociated with a short centrocrista, as the metacone is set 
closer to the paracone (see also Chemisquy et al, 2015). For 
these reasons, “successful” dental designs tend to be con- 
servative in evolution, thus explaining the similarities found 
in species of the same genus. Species of Lutreolina main- 
tained their distinct molar design at least since the Late 


Miocene onwards, being L. tonni¡its largest representative. 


e) 


10 mm 


Figure 6. Specimen MLP 01-1V-5-44, tentatively referred to Lutreolina 
tonniisp. nov.; an edentulous, posterior fragment of right dentary with 
the angular process, the ascending ramus, and the condyle. 1, antero- 
dorsal view; 2, posterior view; 3, lingual view. Modified from Goin and 
de los Reyes (2011, fig. 4A-C). Scale= 10 mm. 
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Affinities between Lutreolina and Hyperdidelphys 
lItwas already mentioned that, on the basis of the upper 
molar morphology, species of Lutreolina resemble those of 
Hyperdidelphys more than to any other didelphid. Goin and 
Pardiñas (1996) performed a phylogenetic analysis of the four 
species of Hyperdidelphys, also including Philander opossum 
Linnaeus, 1758, and Lutreolina crassicaudata. The resulting 
grouping was Philander (Lutreolina (Hyperdidelphys spp.)). The 
authors concluded that most synapomorphies shared by 
Lutreolina and Hyperdidelphys excluded other didelphines 
as well. Derived dental features that link both genera have 
already been mentioned (see above). To Goin and Pardiñas 
(1996), cranial features that support their affinities are the 
following: (1) in lateral view, the sagittal crest of both are 
straight (1 e., almost horizontal), instead of bending upwards 
as in most remaining Didelphinae (Metachirus almost lacks a 
sagittal crest). (2) In Lutreolina and Hyperdidelphys, basicra- 
nial foramina—primary foramen ovale (sensu Beck et al., 
2022), carotid, and transverse canal —are placed very close 
to each other. In other didelphines, these foramina are set 
farther apart, especially the carotid one, which opens far 
more anteriorly. (3) The openings of the foramen ovale, 
carotid, and transverse canal shape a distinct triangle in 
Lutreolina and Hyperdidelphys, a feature absent in other 
didelphines. Finally, (4) the periotic promontorium is well- 
developed and pointed in species of both genera, while in 
other didelphines is less developed and has a more lamellar 


aspect. 


Diversity of Lutreolina in southern South America in 
the late Neogene 

Lutreolina tonniiis the fourth extinct representative of 
this genus known to date. If the current taxonomy of the 
living species is not undervalued, extinct species double in 
number the extant ones. Three of the four extinct species 
(L. tracheia, L. biforata, and L. tonni come from localities 
placed south of Amazonia. The remaining one (£. materdeí) 
was recorded in southeastern Peru, close to the western 
edge of Amazonia and not far from the Andean Cordillera. 
No extinct species of Lutreolina has been recovered in north- 
ern South America, though taking into account the scanty 


record in intertropical regions this could be due to a sam- 
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pling bias. Notwithstanding, a workable hypothesis is that, 
contrary to previous statements by Castro et al. (2021), the 
Lutreolina (or Lutreolina- Hyperdidelphys) clade originated in 
mid-latitudes of southern South America to later disperse 
through more northern regions via the Andean corridor. An 
alternative hypothesis is that Lutreolina originated in the 
northern South American Llanos (partially coincident with 
the “Venezuela biogeographic area” of Castro et al, 2021), 
also peripheral to the Amazonian region, to later disperse 
southwards also via the Andean corridor. 

Goin (1989) suggested that two aspects characterized 
the evolution of South American Didelphoidea by the late 
Neogene: (1) a decided tendency towards the development 
of carnivorous types, some of them very specialized (e.g., 
Sparassocynus Mercerat, 1898, Hyperdidelphys), and (2) a 
tendency towards an increase in their size. Lutreolina tonnií 
agrees quite well with both aspects. He also suggested that 
the final extinction of all of these specialized lineages was a 
consequence of the global cooling well underway by the 
Early-Middle Pleistocene (see also Goin et al., 2016). The 
single occurrence of Lutreolina tonnii in southern South 
America happened, precisely, by Early Pleistocene times. 
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Resumen. En esta contribución se dan a conocer nuevos registros de mamíferos del Pleistoceno Tardío de la Provincia de Entre Ríos. Los 
fósiles provienen de la Formación Salto Ander Egg, una unidad depositada en los valles fluviales del sudoeste entrerriano con una edad, obtenida 
por OSL, entre los 120 ka y los 60 ka. Se interpreta que las secuencias de la formación fueron acumuladas durante el MIS 5. El contenido 
paleontológico de la unidad constituye el registro que mejor caracteriza el inicio del Pleistoceno Tardío para América del Sur y la transición MIS 
5e-MIS 5c. En este trabajo se describen 12 taxones: cf. Ozotoceros bezoarticus (Cervidae), Morenelaphus cf. brachyceros (Cervidae), Hemiauchenia 
paradoxa (Camelidae), Lama guanicoe (Camelidae), Mylodon darwini(Mylodontidae), Glossotherium robustum (Mylodontidae), Lestodon armatus 
(Mylodontidae), Glyptodon reticulatus (Glyptodontidae), Panochthus tuberculatus (Glyptodontidae), Eutatus seguini(Dasypodidae), Notiomastodon 
platensis (Gomphotheriidae) y Toxodon platensis (Toxodontidae). La mayoría de ellos son nuevos registros y constituyen ejemplares más 
completos que los previamente conocidos para la unidad. Mylodon darwinies el primer registro en la Formación Salto Ander Egg y extiende 
ampliamente su distribución geográfica en la provincia. Además, se da a conocer una nueva localidad fosilífera correspondiente al Arroyo El 
Bellaco (Departamento Diamante) y se incrementa notablemente el número de registros para el sitio Arroyo El Pelado que hasta el momento 
se conocía por solo tres hallazgos. 


Palabras clave. Mamíferos. Pleistoceno Tardío. MIS 5. Entre Ríos. Argentina. 


Abstract. NEW RECORDS OF LATE PLEISTOCENE (MIS 5) MAMMALS IN SOUTHERN ARGENTINIAN MESOPOTAMIA, New records of mammals 
from the Late Pleistocene of the province of Entre Ríos are presented in this contribution. The fossils come from the Salto Ander Egg Formation, 
a unit which is deposited in the fluvial valleys of the southwest of Entre Ríos and dated between 120 ka and 60 ka by OSL. Itis interpreted that 
the formation sequences were accumulated during MIS 5. The paleontological content of the unit constitutes the record that best characterizes 
the beginning of the Late Pleistocene for South America and the MIS 5e-MIS 5c transition. In this work 12 taxa are described: cf. Ozotoceros 
bezoarticus (Cervidae), Morenelaphus cf. brachyceros (Cervidae), Hemiauchenia paradoxa (Camelidae), Lama guanicoe (Camelidae), Mylodon darwini 
(Mylodontidae), Glossotherium robustum (Mylodontidae), Lestodon armatus (Mylodontidae), Glyptodon reticulatus (Glyptodontidae), Panochthus 
tuberculatus (Glyptodontidae), Eutatus seguini(Dasypodidae), Notiomastodon platensis (Gomphotheriidae), and Toxodon platensis (Toxodontidae). 
Most of them are new records and are more complete specimens than those previously known for the unit. Mylodon darwinirepresents the first 
record for the Salto Ander Egg Formation, extending its geographic distribution in the province widely. In addition, a new fossiliferous locality 
corresponding to Arroyo El Bellaco (Diamante Department) is revealed and the number of records from the Arroyo El Pelado site, which until 
now was known for only three finds, increases notably. 


Key words. Mammals. Late Pleistocene. MIS5. Entre Ríos. Argentina. 


LAS PRIMERAS menciones de mamíferos fósiles cuaternarios 
en la Provincia de Entre Ríos se conocen por trabajos de fi- 
nales del siglo XIX realizados por Ameghino (1885, 1891a) y 
Ortiz (1888). Un siglo más tarde, Tonni (1987, 1992) publica 
dos nuevos registros provenientes de la costa del río Uru- 
guay. Uno de ellos resultó novedoso ya que correspondía al 
primer registro de Tapirus terrestis (Linnaeus, 1758) en el 


204 


Pleistoceno Tardío de la Argentina. 

A partir de trabajos más recientes, que abren una nueva 
etapa en el estudio de la paleontología de vertebrados de la 
provincia, se dan a conocer primeros registros de taxones 
para la provincia y listas sistemáticas (Tonni et al, 2001; 
Carlini et al, 2002; de la Fuente et al,, 2002; Noriega et al, 
2004; Scillato-Yané et al., 2005; Vucetich et al., 2005; 
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Noriega y Tonni, 2007). Estas contribuciones, en algunos 
casos preliminares, propusieron hipótesis biogeográficas y 
bioestratigráficas con el objetivo de explicar algunos regis- 
tros peculiares en cuanto a la composición de la fauna cua- 
ternaria de Entre Ríos. 

Los abundantes fósiles de vertebrados pleistocenos co- 
lectados en los valles fluviales del sudoeste de Entre Ríos 
fueron originalmente asignados a las formaciones Arroyo 
Feliciano (FAF) y Tezanos Pinto (FTP) (Carlini et al, 2004; 
Noriega et al, 2004; Ferrero, 2009; Ferrero y Noriega, 2009), 
siguiendo los esquemas estratigráficos de Iriondo et al. 
(1985) e Iriondo y Króhling (2008). Estos últimos autores co- 
rrelacionaron las terrazas más altas de los valles fluviales 
en toda la región y las asignaron a la Formación Arroyo 
Feliciano, planteando para dicha unidad una antigúedad 
pleistocena tardía (MIS 3) en base a unos pocos mamíferos 
fósiles (Iriondo et al, 1985). 

Estudios posteriores, los cuales integraron datos litoes- 
tratigráficos, bioestratigráficos y geocronológicos, recono- 
cieron que la fauna fósil descripta para el Pleistoceno Tardío 
del sudoeste de Entre Ríos proviene de una unidad geoló- 
gica diferente a las formaciones Arroyo Feliciano y Tezanos 
Pinto, la Formación Salto Ander Egg (FSAE) (Brunetto et al,, 
2009, 2012, 2013, 2015; Ferrero, 2013). Estas contribucio- 
nes novedosas que explican de manera integrada las carac- 
terísticas geológicas, geocronológicas y paleoambientales 
constituyeron una herramienta importante para reinterpre- 
tar la geología del Cuaternario entrerriana y vincularla con 
eventos que tienen su correlato con registros globales. 

Los trabajos de campo continuos, la realización de nue- 
vas colectas de fósiles en varias localidades de la Provincia 
de Entre Ríos, los análisis comparativos realizados en co- 
lecciones y los estudios de las unidades geológicas en un 
contexto regional permitieron obtener nuevas colecciones 
con un registro geográfico y estratigráfico más preciso, am- 
pliar el listado de taxones ya conocidos para otras regiones 
y describir nuevos taxones para la ciencia (Alcaraz et al, 
2005; Ferrero, 2005, 2007, 2008a, 2008b, 2009; Prevosti 
et al., 2005; Ferrero y Noriega, 2007; Ferrero et al., 2007; 
Noriega y Tonni, 2007; Zurita y Ferrero, 2009; Gasparini y 
Ferrero, 2010; Alcaraz y Ferrero, 2013; Ferrero y Alcaraz, 
2013). 


En este marco, el objetivo de esta contribución es dar a 


conocer nuevos registros de mamíferos que aportan al co- 
nocimiento del ensamblaje de vertebrados continentales del 
Pleistoceno Tardío (MIS 5) del sudoeste de la Provincia de 
Entre Ríos. 


MARCO GEOLÓGICO 

La Formación Salto Ander Egg fue propuesta por Brunetto 
et al. (2015) para incluir a la secuencia de depósitos fluvia- 
les del Pleistoceno Tardío, fechados entre los 120 a 60 ka 
AP, localizados en las cuencas hidrográficas del sudoeste de 
la Provincia de Entre Ríos. Dicha unidad, constituye la te- 
rraza más antigua de los tributarios del río Paraná para ese 
sector de la provincia y se caracteriza por presentar dos fa- 
cies principales: a) Facies de conglomerados y gravas clasto- 
soportados, constituidos por gravas medias pobremente 
seleccionadas, con los clastos de mayor tamaño de carbo- 
nato de calcio y exhibiendo sectorialmente una importante 
cementación carbonática. Se observan también lentes de 
arenas bien seleccionadas, con estratificación cruzada, y de 
arenas moderadamente seleccionadas con estratificación 
paralela y laminación horizontal, intercaladas de manera 
subordinada entre la secuencia de conglomerados. La ar- 
quitectura de esta facies es interpretada como depósitos de 
relleno de canal por migración de formas de lecho (dunas) y 
como depósitos de barras longitudinales asociadas para 
formar bancos longitudinales; b) Facies de fangos y arenas 
muy finas, formada por limos con proporciones subordina- 
das de arcilla y arenas muy finas. Constituyen sedimentos 
friables masivos o con laminación fina muy difusa, for- 
mando cuerpos tabulares extensos. La arquitectura de esta 
facies es indicativa de depósitos de desborde y facies de 
valle de inundación (Fig. 1). 

La secuencia completa de la FSAE representa el último 
ciclo glacial-interglacial completo del Pleistoceno Tardío en 
el SO de Entre Ríos y está formada por tres subsecuencias 
fluviales (551, SS2 y 553), y una secuencia transicional de 
depósitos de pantano cubiertos por loess (554). Las discon- 
tinuidades jerárquicas de diferente orden que delimitan 
estas subsecuencias muestran cambios marcados en la 
energía de sedimentación, las cuales están controladas por 
cambios climáticos y oscilaciones del nivel del mar (Brunetto 
et al, 2015). 


Los datos de luminiscencia estimulada Ópticamente 
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Figura 1. Columna estratigráfica integrada de la Formación Salto Ander Egg; HST, cortejo sedimentario de nivel alto; LST, cortejo sedimentario 


de nivel bajo; RST, cortejo sedimentario regresivo; TST, cortejo sedimentario transgresivo. 
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(OSL) indican que la mayoría de los sedimentos analizados 
tienen edades comprendidas entre 120 y 60 ka (Fig. 1). El 
nivel SS1 está fechado cerca de los 120 ka, mientras que el 
552 aproximadamente en 100 ka, y el 553 aproximada- 
mente en 60 ka. Los datos geocronológicos sugieren que 
551 se acumuló durante el MIS 5e, 552 entre el MIS 5c y el 
MIS 5a, y 553 durante el comienzo del MIS 3 (Brunetto et al,, 
2015). Por otra parte, la subsecuencia SS4 es ya parte de la 
Formación Tezanos Pinto que se acumuló entre el final de 
MIS 3 y MIS 2, es decir entre los 34 y 11 ka (Króhling et al,, 
2010; Kruck et al, 2011; Brunetto et al, 2015). 


MATERIALES Y MÉTODOS 

Acrónimos Institucionales. CICYTTP, Centro de Investigación 
Científica y de Transferencia Tecnológica a la Producción, 
Diamante, Argentina. MACN, Museo Argentino de Ciencias 
Naturales “Bernardino Rivadavia”, -A, Colección Nacional 
Ameghino, -Ma, Colección Nacional de Mastozoología, 
Ciudad Autónoma de Buenos Aires, Buenos Aires, Argentina. 
MCA, Museo Municipal de Ciencias Naturales “Carlos 
Ameghino”, Mercedes, Buenos Aires, Argentina. 
Abreviaturas anatómicas y medidas. AAM, ancho anterior 
del molar; Aac, ancho en la base de la apófisis coronoidea 
sobre la línea que pasa por el borde inferior de la cavidad 
sigmoidea; AB, ancho bimastoide; AC, ancho del cóndilo oc- 
cipital; Ac, ancho del cóndilo mandibular; ACS, ancho de la 
cresta sagital; AD, ancho dista de la tróclea; ADf, ancho de 
la diáfisis; ADP; ancho de premolar deciduo; AECO, ancho 
externo de los cóndilos occipitales; Al, ancho infraorbital 
entre los forámenes infraorbitales; AICO, ancho interno de 
los cóndilos occipitales; AIFM, altura del foramen magnum; 
AIM, altura de la rama mandibular a nivel de; AlMa, altura 
mandibular anterior; AIMCo, altura de la rama mandibular 
desde la base al cóndilo; AINMA, altura nasal anterior; AINP, 
altura nasal posterior; AlO, altura occipital; AMC, ancho 
medio del cráneo; AMD; ancho máximo distal; AMF, ancho 
máximo de la fíbula; AMFA, ancho del cuarto molariforme; 
AMi, ancho mandibular a nivel de los incisivos; AMP, 
ancho máximo proximal; Amp, ancho mínimo predentario 
en la constricción por delante del caniniforme; AMPos, 
ancho mínimo postorbital en la constricción postorbitaria 
del frontal; AmT, ancho mínimo de la tibia; ANP, ancho nasal 


posterior; AO, ancho de la órbita; AP, ancho proceso post- 


orbital; APC, ancho anterior del paladar a nivel de los caninos; 
APCr, ancho posterior del cráneo; APE, ancho postescamoso; 
APM, ancho del paladar a nivel del M1; APoM, ancho poste- 
rior del molar; Apm3, diámetro anteroposterior del m3; APP, 
ancho posterior del paladar a nivel del M4; ARC, ancho del 
rostro a nivel del canino; C/c, canino superior/inferior; D, 
derecho; Earh, espesor anterior de la rama horizontal entre 
caniniforme y M1; Epr, espesor posterior de la rama hori- 
zontal entre M2 y M3; Harh, altura anterior de la rama ho- 
rizontal por delante del caniniforme; Hprh, altura posterior 
de la rama horizontal entre M2 y M3; Hrh, altura de la rama 
horizontal entre caniniforme y M1; l, izquierdo; L, largo; LBe- 
Bo, largo del basicráneo desde el basiesfenoides al borde 
posterior del basioccipital; Lc, largo del cóndilo mandibular; 
Lcm, longitud caninomolariforme desde el borde posterior 
del canino hasta el borde anterior del M1, o sea longitud del 
diastema inferior; LCMO, longitud caninomolariforme desde 
el borde anterior del M1 hasta el borde posterior del canini- 
forme o longitud del diastema superior; LC-Pal, largo entre 
el canino y la abertura palatal; LDP, largo de premolar deci- 
duo; LM, longitud de la hilera molar; LMF4, largo del cuarto 
molariforme; LMO, distancia entre los cóndilos occipitales y 
el borde posterior del M4; LMP, longitud molarpalatina 
desde el borde posterior del M4 hasta la escotadura post- 
palatina; LNO; largo desde el nasal al occipital; LO, largo de 
la órbita; LP, longitud palatina desde el margen anterior de 
las apófisis palatinas del maxilar hasta la escotadura post- 
palatina; Lp, longitud predentaria desde el margen incisivo 
hasta el borde anterior del caniniforme; LR, longitud del ros- 
tro desde el borde de la órbita sobre la línea que pasa por el 
borde inferior del foramen lacrimal hasta el borde lateral del 
maxilar; Lrh, longitud de la rama horizontal desde el mar- 
gen incisivo hasta el borde posterior del M4; LRM, largo má- 
ximo de la rama mandibular; LRo, largo de la roseta; LSC-M, 
largo de la serie caninos-molares superiores; Lsd, longitud 
de la serie dentaria inferior; LSin, largo de la sínfisis; LSM, 
largo de la serie molar superior; Lsm, longitud de la serie 
molariforme inferior medida según los alvéolos; Lsmf, largo 
de la serie molariforme inferior; Lt, longitud total de la man- 
díbula desde el margen incisivo hasta el borde posterior del 
cóndilo mandibular; LT, largo total; LTC, largo total del crá- 
neo desde el margen anterior de los premaxilares hasta el 


margen posterior de los cóndilos occipitales; M/m, molar 
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Figura 2. Mapa con las localidades fosilíferas, del sudoeste de Entre Ríos, mencionadas en el texto: el hexágono corresponde al Arroyo El 
Pelado, el triángulo al Arroyo Barrenechea, el círculo a la localidad Salto Ander Egg, el cuadrado al Arroyo El Bellaco y la estrella al Arroyo Doll. 


superior/ inferior; MF/mf, molariforme superior/inferior; 
P/p, premolar superior/ inferior; Tm3A, diámetro transverso 
del lóbulo anterior del m3; Tm3P, diámetro transverso del 
lóbulo posterior del m3. 

Todas las medidas brindadas están expresadas en milí- 
metros. Cuando las mismas son aproximadas sus abrevia- 
turas se encuentran entre paréntesis. 

Los fósiles provienen de cinco localidades del sudoeste 
de la Provincia de Entre Ríos en donde la FSAE está bien re- 
presentada: los arroyos El Pelado, Barrenechea, El Bellaco, 
Doll y el sitio Salto Ander Egg (localidad tipo de la FSAE) 
sobre el arroyo Ensenada (Fig. 2, Tabla 1). 


RESULTADOS 
PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA 
Clase MAMMALIA Linnaeus, 1758 
Orden CETARTIODACTYLA Montgelard et al, 1997 
Familia CERVIDAE Gray, 1821 


Género Ozotoceros Ameghino, 1891b 
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Especie tipo. Blastoceros campestris Gray, 1850. Pleistoceno Tardío— 
Actualidad. El registro fósil incluye localidades de Argentina, Brasil 
y Uruguay (Deschamps y Tonni, 1992; Salles et al, 2006; Oliveira y 
Pereira, 2009; Ubilla et al, 2009; Ferrero et al, 2017; Verzi et al, 
2018; Chimento et al., 2019). Las poblaciones actuales habitan 
Argentina, Bolivia, Paraguay y Uruguay (Parera, 2018). 


cf. Ozotoceros bezoarticus (Linnaeus, 1758) 
Figura 3.1-3.3 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-400, cráneo. 
Procedencia geográfica y estratigráfica. Arroyo El Pelado. 
Formación Salto Ander Egg, subsecuencia SS2. 
Descripción. Cráneo de ciervo macho con el paladar com- 
pleto. Los frontales presentan los ceratóforos apenas con- 
servados. La serie derecha de dientes yugales se encuentra 
totalmente erupcionada y con escaso desgaste, la serie ¡z- 
quierda presenta el P2 con escaso desgaste, una pieza que 
podría ser un DP3, y posterior a este, el P3 que está dis- 
puesto en posición transversal a la serie, lo que evidencia 
que está comenzando a erupcionar. Posterior al P3 se ob- 
servan apenas dos cúspides que pueden corresponder a un 
DP4 o al P4. La serie de molares se encuentra completa- 
mente erupcionada de ambos lados y con similar desgaste. 
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Figura 3. 1-3, cf. Ozotoceros bezoarticus, CICYTTP-PV-M-3-400, 
cráneo; 1, vista dorsal; 2, vista lateral; 3, ventral. Escala= 5 cm. 


Los molares no presentan cúspides accesorias, o "eocrista" 
(Hershkovitz, 1971), como se observa en Hippocamelus y en 
Blastocerus. La sutura entre frontales está bien marcada y 
algo elevada desde la región media de las órbitas hasta la 
región de los ceratóforos. La región de la bóveda craneana 
está mal conservada, presenta varias fracturas, y se distin- 
gue la forma general del borde del occipital. En vista lateral 
izquierda se observa, en la maxila, la vacuidad preorbital y por 
debajo la fosa lacrimal, ambas similares en dimensiones. 
En vista dorsal, el frontal se encuentra roto a nivel de las ór- 
bitas. La región nasal está comprimida lateralmente por 
aplastamiento posmortem. Los extremos de los nasales al 
igual que los huesos de la premaxila se encuentran rotos. 
En vista posterior, el plano nucal es de contorno de tipo sub- 
circular, con el borde dorsal convexo. Los bordes laterales 


están ligeramente comprimidos y son convexos. 

Medidas. AlO: 61; (AO: 37); AP: 99; (APCr: 86); LM: 45,5; 
(LNO: 152); LO: 40; LP: 32; LP-M: 77,5; (LRo: 30). Dientes: 
LP2: 9,8D; 9,81; AP2: 7,6D; 7,91; LDP3: 10,21; LP3: 10,8D; 
10,91; ADP3: 6l; AP3: 9D; 9,951; LP4: 10,75D; AP4: 9,1D; 
LM1: 14D; 13,21; AM1: 11,7D; 11,81; LM2: 17,5D; 17,31; 
AM2: 12,2D; 13,151; LM3: 16,5D; 15,71; AM3: 11D; 9,81. 
Comentarios. El ejemplar se asigna a cf. Ozotoceros bezoarticus 
por la ausencia de cúspides accesorias "eocristas” en los 
molares, que están presentes en Hippocamelus bisulcus 
(Alcaraz, 2010, p. 199) y por la presencia del borde nucal del 
occipital de contorno similar al observado en ejemplares ac- 
tuales de O. bezoarticus (e.g., MACN-Ma 4297). Asimismo, la 
forma del occipital en el plano nucal coincide con lo des- 
cripto por Vezzosi y Chimento (2021) en relación al taxón 
aquí asignado. 

El registro fósil de Ozotoceros bezoarticus en la Provincia 
de Entre Ríos se conoce por un cráneo hallado en la FSAE 
(Pleistoceno Tardío) (Ferrero et al., 2017) y constituye un 
taxón con distribución actual en la provincia. Además, está 
presente en Santa Fe (bajos submeridionales), noreste de 
Corrientes (sistema del Iberá), Córdoba, en el sur de San Luis 
y norte de La Pampa y en el este de la Provincia de Buenos 
Aires (Bahía de Samborombón). Se los encuentra en am- 
bientes abiertos con escasa participación arbórea, Carac- 
terizados por pastizales semiáridos, sabanas y praderas 
asociados a sistemas de humedales y cursos de agua 
(Parera, 2018; Merino et al, 2019; Scheifler et al, 2020). 


Género Morenelaphus Carette, 1922 


Especie tipo. Cervus brachiceros (Gervais y Ameghino, 1880). 
Pleistoceno Medio— Pleistoceno Tardío de Argentina, Bolivia, Brasil, 
Paraguay y Uruguay (Hoffstetter, 1978; Marshall y Sempere, 1991; 
Cione y Tonni, 1999; Ubilla et al, 2009; Zurita, et al, 2009; Lopes et 
al, 2013; Ferrero et al, 2017). 


Morenelaphus cf. brachyceros (Gervais y Ameghino, 1880) 
Figura 4.1-4.3 


Material referido. CICYTTP-PV-M-2-437, cráneo; CICYTTP- 
PV-M-2-439, asta derecha. 

Procedencia geográfica y estratigráfica. CICYTTP-PV-M-2- 
437 y CICYTTP-PV-M-2-439 provienen del arroyo El Pelado. 


Formación Salto Ander Egg, subsecuencia 552. 
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Descripción. CICYTTP-PV-M-2-437, fragmento de cráneo 
con parte de la cornamenta. Se preservó la caja craneana, 
basicráneo, la región occipital y parte de los frontales. El crá- 
neo es grande, ancho y robusto similar a Blastocerus y un 
poco mayor que Hippocamelus. En el basicráneo se distin- 
gue el basiesfenoides de contorno triangular, más angosto 
y largo que el basioccipital, los tubérculos musculares, el ba- 
sioccipital ancho y de contorno acampanado con las tube- 
rosidades posteriores en contacto los cóndilos occipitales. 
En vista posterior se observa un occipital bajo de contorno 
subcircular y sin constricciones laterales cercanas a los pro- 
cesos mastoideos, con los cóndilos occipitales cortos ante- 
roposteriormente. 

Asta derecha, CICYTTP-PV-M-2-439, con el ceratóforo, 
roseta bien marcada por excrecencias Óseas, parte de la 
rama principal o vara y la garceta bífida. Preserva una parte 
del cráneo que incluye parte del frontal. La garceta es apla- 
nada en todo su desarrollo y bifurcada. El pedúnculo es 
plano lateralmente y algo cóncavo en su cara externa. Ade- 


más, se colectó un fragmento que podría ser parte de la 
vara, con una bifurcación que da lugar a un candil. 
Medidas. CICYTTP-PV-M-2-437, AB: 89,4; AECO: 55,2; 
AICO: 26,4; AlO: 56,2; APCr: 64,5; LBe-Bo: 61. 
Comentarios. Para la identificación del cráneo se conside- 
raron las descripciones y comparaciones realizadas por 
Vezzosi y Chimento (2021). El asta se asigna a Morenelaphus 
por presentar las características morfológicas señaladas por 
Alcaraz (2010) para dicho taxón. Morenelaphus tendría di- 
mensiones similares a Blastoceros e Hippocamelus (Vezzosi 
y Chimento, 2021). Morenelaphus está ampliamente regis- 
trado en el Pleistoceno de la Argentina y corresponde a un 
ciervo de tamaño corporal mediano con cornamenta grande 
(similar a Blastocerus), curvada en “S” (Menégaz y Ortiz 
Jaureguizar, 1995). La sistemática de los ciervos fósiles 
sigue siendo controvertida ya que está basada fundamen- 
talmente en la morfología de las astas y en la literatura se 
reconocen dos especies: M. lujanensis (Ameghino, 1888) y M. 
brachyceros (Menégaz y Ortiz Jaureguizar, 1995; Menégaz, 


Figura 4. 1-3, Morenelaphus cf. brachyceros, CICYTTP-PYV-M-2-437, fragmento de cráneo; 1, vista anterior; 2, vista lateral; 3; CICYTTP-PV- 
M-2-439, asta derecha; 4-6, Hemiauchenia paradoxa, CICYTTP-PYV-M-3-403, fragmento de cráneo; 4, vista dorsal; 5, vista lateral; 6, vista 
ventral. Escala= 5 cm. 
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2000; Alcaraz, 2010; Chimento et al, 2019). Hasta el mo- 
mento, el registro del género en Entre Ríos se conoce por M. 
cf. lujanensis en la Formación El Palmar (Ferrero et al, 2007) 
y M. brachyceros restringido al sudoeste de la provincia a 
partir de un asta (CICYTTP-PV-M-1-94) registrada en la 
FSAE (Ferrero et al, 2017). 


Familia CAMELIDAE Gray, 1821 


Género Hemiauchenia Gervais y Ameghino, 1880 


Especie tipo. Hemiauchenia paradoxa Gervais y Ameghino, 1880. 
Plioceno Tardío—Pleistoceno Temprano y Pleistoceno Tardío- 
Holoceno Temprano de Argentina, Brasil, Bolivia y Uruguay 
(Menégaz y Ortiz Jaureguizar, 1995; Cione y Tonni, 1999; Ubilla et 
al., 2009; Scherer, 2013; Ferrero et al, 2017; Gasparini et al., 2017). 


Hemiauchenia paradoxa Gervais y Ameghino, 1880 
Figuras 4.4—4.6 y 5.1-5.2 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-403, fragmento de crá- 
neo; CICYTTP-PV-M-3-430, fragmento de húmero. 
Procedencia geográfica y estratigráfica. Arroyo El Pelado. 
Formación Salto Ander Egg, subsecuencia SS2. 
Descripción. CICYTTP-PV-M-3-403 corresponde a un 
fragmento de cráneo con parte de los frontales y temporal 
derecho, parte del basicráneo y cóndilos occipitales. Se en- 
cuentra roto a nivel del temporal. En vista anterior se dis- 
tingue la región etmoidal, el tabique entre los frontales, la 
cresta orbitoesfenoidal y parte del preesfenoides. En vista 
ventral se distingue el basioccipital, el basiesfenoides, par- 
cialmente el vómer y las apófisis pterigoides rotas. Por de- 
bajo de las mismas se observan dos forámenes grandes 
correspondientes al esfenopalatino. Además, se reconocen 
las bullas timpánicas prominentes y el foramen estilomas- 
toideo bien notorio en ambas. Por delante de la bulla se 
puede identificar el foramen ovale. Entre el proceso para- 
condilar y el cóndilo se observa el foramen yugular y poste- 
rior a este la fosa condilar. La región occipital está poco 
conservada, se distingue el foramen magnum y el cóndilo 
izquierdo. En vista lateral, se observa el meato auditivo ex- 
terno en ambos lados, el proceso retroarticular (parte pe- 
trosa del hueso temporal) junto con el proceso paracondilar 
constituyen una región bien conspicua. Se distinguen los ori- 


ficios posglenoideos y el foramen temporal en ambos 


lados. Además, se conservó la región de la fosa glenoidea 
en ambos lados. En la cavidad craneal se distinguen los pe- 
trosos. CICYTTP-PV-M-3-430 corresponde a un fragmento 
medio y distal de húmero izquierdo en deficiente estado de 
conservación, el cóndilo distal es ancho y semicircular y se 
distinguen las dos trócleas. La tróclea externa presenta un 
surco poco profundo en el área media que la divide en dos 
partes, dándole un aspecto más bien simétrico y cuadran- 
gular en relación a la otra tróclea. La tróclea interna está 
más desarrollada distalmente y con una forma redondeada. 
El ejemplar está mal conservado y teniendo en cuenta su 
morfología y tamaño en comparación con otros ejemplares, 
en parte provenientes de Entre Ríos, es posible asignarlo a 
H, paradoxa. 

Medidas. CICYTTP-PV-M-3-430, AD: 56,5; ADf: 36. 
Comentarios. Durante el Pleistoceno Tardío, la familia al- 
canza su máxima diversidad en América del Sur y se reco- 
nocen cinco géneros desde el Plioceno Tardío-Holoceno 
Temprano: Palaeolama Gervais, 1867, Hemiauchenia Gervais 
y Ameghino, 1880, Eulamaops Ameghino, 1889, Lama Cuvier, 
1800 y Vicugna Gray, 1872 (Scherer, 2009, 2013). La espe- 
cie H. paradoxa es el único taxón representado en América 
del Sur. Recientemente se reconoció a Hemiauchenia sp. en 
una facies cuya unidad presenta un ensamble de fauna Ca- 
racterístico de Edad Chapadmalalense (Plioceno Tardío) 
(Gasparini et al, 2017). Hemiauchenia paradoxa corresponde 
a los ejemplares de mayor tamaño conocidos para la rama 
sudamericana de la familia (2,5 m de altura estimada). Su 
registro se encuentra, sin duda, a partir del Pleistoceno 
Temprano en la Provincia de Buenos Aires. Desde el punto 
de vista paleoecológico, se la considera una forma corre- 
dora, adaptada a áreas abiertas de pastizales, y de hábitos 
fundamentalmente pastadores (Menégaz y Ortiz Jauregui- 
zar, 1995). El registro del taxón en el Pleistoceno de Entre 
Ríos es bastante frecuente y se lo halló tanto en la 551 
como 552 en la FSAE y en la FAF. 


Género Lama Cuvier, 1800 


Especie tipo. Camelus glama Linnaeus, 1758. Plioceno Tardío— 
Holoceno Temprano en Argentina, Bolivia, Brasil, Uruguay, Perú y 
Chile (Kraglievich, 1946; Marshall y Sempere, 1991; Cartelle, 1994; 
Casamiquela, 1999; Cione y Tonni,1999; Coltorti et al, 2007; Ubilla 
et al, 2009; Ferrero et al, 2017). Las poblaciones actuales habitan 
Perú, Argentina, Chile y Bolivia (Parera, 2018). 
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Lama guanicoe (Múller, 1776) de mandíbulas; CICYTTP-PV-M-3-432, fragmento distal de 
Figura 5.3-5.9 húmero derecho; CICYTTP-PV-M-3-431, fragmento proxi- 
mal de tibia izquierda. 
Material referido. CICYTTP-PV-M-2-427, dos fragmentos Procedencia geográfica y estratigráfica. Arroyo El Pelado. 


Figura 5. 1-2, Hemiauchenia paradoxa, CICYTTP-PV-M-3-430, fragmento de húmero; 1, vista anterior; 2, vista posterior; 3-9, Lama guanicoe; 
3, CICYTTP-PV-M-2-427, fragmentos mandibulares; vista oclusal con m1-m3; 4; vista oclusal con p4-m3; 5, vista lateral; 6, CICYTTP-PYV-M- 
3-432, fragmento de húmero, vista anterior; 7, vista posterior; 8, CICYTTP-PV-M-3-431, fragmento de tibia, vista anterior; 9, vista lateral; 
10-11, Mylodon darwini, CICYTTP-PV-M-2-446, mandíbula; 10, vista lateral; 11, vista oclusal. Figuras 1-4, 6-9, Escala= 1 cm; 5, 10-11, 
Escala= 5 cm. 
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Formación Salto Ander Egg, subsecuencia SS2. 
Descripción. El ejemplar CICYTTP-PV-M-2-427 consiste en 
un fragmento de mandíbula derecha de un ejemplar adulto 
joven ya que presenta todos los molares erupcionados y el 
pm4 con poco desgaste, presenta el alvéolo del pm3 y pm4- 
m3 y el fragmento izquierdo conserva del m1 parte del pri- 
mer lófido y el segundo lófido del m1 y m2-m3. Las piezas 
dentarias presentan la forma típica de U observada en Lama 
y en los m2-m3 se distingue el protostílido y parastílido. En 
los dientes de ambos fragmentos mandibulares se observa 
que el protostílido está más desarrollado que el parastilido. 
El húmero, CICYTTP-PV-M-3-432, presenta un cóndilo dis- 
tal ancho y se diferencian dos trócleas. La tróclea externa, al 
igual que en Hemiauchenia, presenta un surco ancho y poco 
profundo en el área media que la divide en dos partes dán- 
dole un aspecto más cuadrado en relación a la otra tróclea. 
La tróclea interna está más desarrollada distalmente. El 
ejemplar es muy fragmentario, pero es posible asignarlo a 
Lama guanicoe por su morfología y tamaño. En cuanto a 
CICYTTP-PV-M-3-431, presenta dimensiones similares a 
CICYTTP-PV- M-1-88 descripto por Ferrero (2009) y de la 
misma manera, al comparar el ejemplar con los individuos 
actuales de Lama guanicoe, se observa que es algo más grácil. 
Medidas. CICYTTP-PV-M-2-427, Lp4-m3: 91,13; AlMp4: 
35; AIMm1-m1: 49. Dientes. Lp4: 15D; Ap4: 8D; Lm1: 20D; 
20l; Am1: 13D; 14l; Lm2: 24D, 24l; Am2: 12D; 13,51; Lm3: 
29D; 301; Am3: 11D; 11,51. CICYTTP-PV-M-3-432, AD: 55. 
Comentarios. El género Lama se considera uno de los Lamini 
más derivados (Scherer, 2013). Lama guanicoe, con repre- 
sentantes fósiles y actuales, se caracteriza por presentar 
un tamaño intermedio entre Hemiauchenia/ Palaeolama y 
Vicugna. Actualmente, su hábitat lo constituyen áreas abier- 
tas con estepas de gramíneas y arbustos, pastizales y mon- 
tes ralos. Es un taxón tolerante a la amplitud térmica diaria 
y estacional. Son exclusivamente herbívoros y basan su 
dieta en una gran cantidad de especies (Parera, 2018). Si 
bien actualmente L. guanicoe está asociado a ambientes de 
tipo xerofítico y desértico, durante el Pleistoceno Tardío— 
Holoceno Temprano presentó una amplia distribución que 
incluyó la región pampeana y mesopotámica de Argentina, 
Uruguay y sur de Brasil (Francia et al, 2013; Scherer, 2013; 


Ferrero et al, 2017). Hasta el momento, el registro fósil en la 


Provincia de Entre Ríos se encuentra restringido a la FSAE. 


Superorden XENARTHRA Cope, 1889 
Familia MYLODONTIDAE Gill, 1872 


Género Mylodon Owen, 1839a 


Especie tipo. Mylodon darwini Owen, 1839a. Pleistoceno Medio— 
Pleistoceno Tardío de Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay, Uruguay 
y Chile (Marshall y Sempere, 1991; Cione y Tonni, 1999; Carlini y 
Tonni, 2000; Ribeiro y Scherer, 2009; Ubilla et al, 2009; Borrero y 
Martin, 2012; Favotti et al, 2015). 


Mylodon darwini Owen, 1839a 
Figura 5.10-5.11 


Material referido. CICYTTP-PV-M-2-446, mandíbula. 
Procedencia geográfica y estratigráfica. Arroyo El Pelado. 
Formación Salto Ander Egg, subsecuencia SS2. 
Descripción. El fragmento mandibular CICYTTP-PV-M-2- 
446 no preservó ninguna pieza dentaria, solamente se dis- 
tinguen los cuatro alvéolos y parte de la sínfisis, y solo se 
preservó una pequeña porción posterior a la serie dentaria. 
Resulta indistinguible de M. darwini por su morfología y di- 
mensiones. 

Medidas. AlMm3-m4: 95,7; AlMa: 59. 

Comentarios. El ejemplar descripto constituye el primer re- 
gistro de Mylodon darwini en la FSAE. El registro de este 
taxón fue dado a conocer en la Provincia de Entre Ríos a par- 
tir de un cráneo y mandíbula procedentes de la FEP (Ferrero 
et al, 2007) del sitio El Boyero, en la ciudad de Concordia y 
por un cráneo procedente de la FAF (Favotti et al, 2015). Este 
hallazgo es valioso desde el punto de vista estratigráfico y 
biogeográfico ya que evidencia una amplia distribución y re- 
gistro del taxón en Entre Ríos durante el Pleistoceno Tardío. 
Tradicionalmente se consideró a este taxón asociado a am- 
bientes abiertos con climas semiáridos y fríos (Esteban, 
1996; Tonni et al., 2003). Sin embargo, contribuciones pos- 
teriores indican que M. darwinituvo una amplia tolerancia 
ecológica que le habría permitido habitar tanto en áreas con 
climas secos y fríos (e.g., Pleistoceno de la región pampeana 
y Patagonia) como en cálidos y húmedos (Pleistoceno Tardío 
de Entre Ríos y Arroyo Chuí, Brasil) (Ferrero et al, 2007; 
Brandoni et al, 2010; Favotti et al, 2015). 
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Género Glossotherium Owen, 1839a 


Especie tipo. Mylodon robustus Owen, 1842. Pleistoceno Medio— 
Pleistoceno Tardío de Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay y Uruguay 
(Boule y Thévenin, 1920; Hoffstetter, 1978; Cione y Tonni, 1999; 
Oliveira y Pereira, 2009; Ubilla et al, 2009; Ferrero et al, 2017). 


Glossotherium robustum (Owen, 1842) 
Figura 6.1-6.3 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-410, cráneo. 
Procedencia geográfica y estratigráfica. Localidad Molino 
Doll. Arroyo Doll. Formación Salto Ander Egg, subsecuencia 
sS1 

Descripción. Cráneo casi completo (no conserva los arcos 
cigomáticos) es de aspecto tubular típico en Mylodontidae y 
no se distinguen las suturas. El ancho anterior del hocico (73 
mm) es menor que el ancho posterior del cráneo (203 mm) 
que constituye una característica de Glossotherium. En vista 
dorsal, con los nasales fusionados que forman un borde an- 
terior triangular con el extremo de los mismos que se curvan 
levemente hacia abajo. El perfil de los nasales es casi recto, 
aunque se eleva un poco en la región anterior. Los procesos 
postorbitales son relativamente prominentes. En la región 
parietal se observan ambas crestas temporales paralelas 
que determinan un perfil algo convexo en la parte posterior 
del cráneo. La fosa temporal determina una región ancha y 
rugosa en su vista lateral. La región del basioccipital está 
bien preservada y se distinguen los forámenes condiloideos 
y yugulares. Los cóndilos son prominentes y se distingue el 
surco precondilar, de manera que diferencia un cuello poco 
desarrollado. El foramen magnum en forma de "U” amplia. 
La región occipital es más ancha que alta y se distingue una 
cresta nucal bien desarrollada. En vista ventral, las series 
dentarias son divergentes y se preservó parcialmente el 
borde anterior de la premaxila. Entre los caniniformes y el 
primer molariforme se observa un diastema. En relación a 
las piezas dentarias, se conservó solo el cuarto molariforme 
derecho, con sección subcircular que presenta un surco 
medio externo e interno que comprime el diente a la mitad 
de la pieza. Se observan los alvéolos del resto de los mola- 
riformes y de ambos caniniformes. La apertura postpalatina 
es amplia y las láminas pterigoides muy prominentes y se 


vuelven casi paralelas posteriormente. 


214 


Medidas. AB: 185; ARC: 175; LC-Pal: 190; AP: 156,7; ANP: 
114,6; AMC:124,53; ACS: 75,14; APE: 177; APCr: 203; AINA: 
135,17; AINP: 131,22; AlO: 104,65; AIFM: 34,23; LTC: 500; 
LSM: 120,75 1/ 126,62 D; LSC-M: 163 | y 170 D; LMO: 303; 
APC: 125; APM: 94,17; APP: 51,60; AECO: 141,08; AICO: 
69,87; LM4: 25,46; AAM4: 22,41; APoM4: 13,76. 

Comentarios. Las medidas de CICYTTP-PV-M-3-410 se 
mantienen dentro del rango de aquellas de Glossotherium 
robustum, aunque algunas variables se encuentran dentro 
del rango superior para el taxón como es el caso del LTC. 
Glossotherium está ampliamente registrado tanto para áreas 
tropicales como subtropicales y es el más abundante con al 
menos tres especies de edad pleistocena: G. robustum, G. 
tropicorum Hoffstetter, 1952 y G. phoensis Cartelle, De luliis, 
Boscaini y Pujos, 2019 (Cartelle et al, 2019). Glossotherium 
robustum está bien representado en numerosas localidades 
de edad pleistocena de Argentina y comúnmente se lo aso- 
cia con ambientes abiertos. Los hallazgos más frecuentes 
de Mylodontidae en el sudoeste de la Provincia de Entre 
Ríos corresponden a este taxón y la mayoría de ellos pro- 
cede de la FSAE y de la FAF (Ferrero et al, 2017, 2019). El 
ejemplar aquí descripto corresponde al mejor y más com- 
pleto registro de G. robustum conocido hasta el momento 


para el Pleistoceno Tardío de Entre Ríos. 


Género Lestodon Gervais, 1855 


Especie tipo. Lestodon armatus Gervais, 1855. Pleistoceno Temprano— 
Pleistoceno Tardío de Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay y Uruguay 
(Hoffstetter, 1963; Scillato Yané et al., 1995; Esteban, 1996; Cione 
y Tonni, 1999; Ubilla et al, 2009; Ferrero et al, 2017). 


Lestodon armatus Gervais, 1855 
Figura 6.4-6.11 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-433, cráneo y mandí- 
bula completos. 

Procedencia geográfica y estratigráfica. Arroyo El Pelado. 
Formación Salto Ander Egg, subsecuencia SS2. 
Descripción. Para la descripción se siguió el análisis compa- 
rado de Bargo y Vizcaíno (2008) y las medidas fueron to- 
madas de Esteban (1996) y Czernowonogora (2010). El 
cráneo de L. armatus es de mayor tamaño y algo más elon- 


gado que el de G. robustum, aunque de menores dimensio- 
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nes y más acortado antero-posteriormente que en M. darwini. principalmente por los maxilares, cuadrangulares en vista 
Su forma general es prismática-rectangular y con la región lateral, con sus rebordes anteriores muy convexos y dirigi- 


rostral muy ensanchada. El rostro u hocico está formado dos hacia arriba y hacia atrás para alojar los alvéolos de los 


O 


Figura 6. 1-3, Glossotherium robustum, CICYTTP-PV-M-3-410, cráneo; 1, vista dorsal; 2, vista lateral; 3, vista ventral; 4-11, Lestodon armatus, 
CICYTTP-PV-M-3-433, cráneo y mandíbula; 4, vista dorsal del cráneo; 5, vista lateral del cráneo; 6, vista ventral del cráneo; 7-10, hueso 
estilohial derecho e izquierdo; 11, vista oclusal de la mandíbula. Figuras 1-6, 11, Escala= 10 cm; 7-10, Escala= 3 cm. 
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grandes caniniformes (Bargo y Vizcaíno, 2008), y pequeños 
premaxilares. El reborde anterior del maxilar derecho se 
encuentra roto, razón por la que tampoco se ha conservado 
el caniniforme derecho y su correspondiente alvéolo. El 
caniniforme izquierdo es más grande y está desplazado 
más lateralmente respecto del primer molariforme que en G. 
robustum, resultando en un diastema más largo. Los pre- 
maxilares son pequeños, en forma de punta de flecha o en 
V, como en G. robustum, con sus procesos mediales poste- 
riores articulados laxamente a los procesos premaxilares de 
los maxilares, a diferencia de los más robustos de M. darwini 
que se unen firmemente a los maxilares y completan el arco 
con el contacto dorsal con los nasales (Bargo y Vizcaíno, 
2008). El cráneo de L. armatus tiene la barra postorbital 
incompleta. A pesar de la fragilidad de la articulación entre 
el proceso cigomático del maxilar y el yugal, ambos arcos ci- 
gomáticos se conservan completos en el ejemplar CICYTTP- 
PV-M-3-433. El yugal está ampliamente expandido 
posteriormente en una placa vertical y exhibe tres procesos, 
de los cuales el ascendente (más dorsal) y el descendente 
(más ventral) están proporcionalmente más desarrollados 
que en G. robustum y M. darwini. El proceso cigomático del 
escamoso es una larga estructura digitiforme que alcanza 
cranealmente una ubicación muy cercana al yugal, locali- 
zándose entre los procesos ascendente e intermedio de 
este último, aunque nunca se fusiona a ellos. Los pterigoides 
se encuentran expandidos ventralmente como láminas del- 
gadas, con su superficie externa rugosa por las impresiones 
de origen del m. pterigoideus. El paladar es subtriangular, 
como en G. robustum, con la parte anterior más ancha, y lo- 
calizado en un plano muy próximo a la superficie oclusal de 
los molariformes y formando un conspicuo reborde que 
cubre el lado lingual de los dientes (Bargo y Vizcaíno, 2008). 
La superficie del paladar es convexa entre los molariformes. 

La articulación cráneo-mandibular, y por ende el cóndilo 
mandibular, se ubica muy cercana al nivel del plano oclusal. 
La fosa glenoidea está definida como una depresión poco 
profunda en el escamoso. El foramen magnum es de forma 
oval o subcircular. El cóndilo mandibular es más ancho 
medio-lateralmente que anteroposteriormente, proyectán- 
dose más medialmente que lateralmente respecto a la apó- 
fisis coronoides de la mandíbula. La rama horizontal de la 


mandíbula es muy alta a nivel del último molariforme, dis- 
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minuyendo gradualmente su profundidad hacia el canini- 
forme, y aumentando a partir de allí ligeramente de nuevo 
su altura hasta el borde anterior de la sínfisis. El borde ven- 
tral de la rama horizontal es más o menos recta. La sínfisis 
está fuertemente soldada, es ancha y alargada, con el borde 
anterior más o menos rectilíneo. La rama ascendente de la 
mandíbula presenta la superficie lateral convexa, con cres- 
tas bien marcadas para la inserción del m. massetericus, en 
tanto que la superficie medial es cóncava. El proceso angu- 
lar se encuentra por debajo del nivel del plano oclusal de los 
dientes. Se conservan parcialmente las porciones proxima- 
les del aparato hioideo, con los huesos estilohiales y epihia- 
les derechos e izquierdos. 

Los rasgos dentarios del ejemplar CICYTTP-PV-M-3-43 
son aquellos típicos de los tardígrados, a saber: falta de es- 
malte y de patrón de cúspides, homodoncia (molariformes y 
caniniformes), hipsodoncia e hipselodoncia (crecimiento 
continuo), y fuerte reducción en número de piezas y pre- 
sencia de diastema. Las series dentarias superior e inferior 
están completas (a excepción del caniniforme superior de- 
recho) y convergen posteriormente. Su fórmula dentaria es 
5/4, con el primer molariforme desarrollado hacia adelante 
como defensa (caniniforme), de sección transversal trian- 
gular y proyectado hacia afuera (tanto el inferior como el su- 
perior). Un largo diastema separa los caniniformes de los 
restantes molariformes. Estos últimos están poco diferen- 
Ciados, con coronas de contorno más o menos subelíptico, a 
excepción del m4 que tiene forma de ocho y consta de dos 
lóbulos redondeados separados por un estrangulamiento 
simple (Pascual et al, 1966). 

Medidas. (Las medidas entre paréntesis corresponden a la 
nomenclatura empleada por Czernowonogora, 2010). AB: 
180; AECO (ABE): 143; AICO (ABI): 62,5; ARC (AH): c. 210; LC- 
Pal: 230; AP (AMH): 137; ANP (HH): 125; AMPos 141; Al: 
122; APCr: 166; AlO: 104; AIFM (HFM): 46,50; LTC: 557; 
LSM: 97; LSC-M: 180; LMO (LO): 319; APC (AAP): ca. 185; 
APM: 65; APP (AP): 44; LMF4: 19,0; AMF4: 12,5; LEMO: 88; 
LMP: 27,4; LP: 285; LR: 170; Aac: 115; Amp: 193; Earh: 45,1; 
Epr: 38; Harh: 85; Hprh: 116; Hrh: 90; Ac: ca. 90; Lc: 37; Lrh: 
245; Lem: 73; Lp: 80; Lsd: 172; Lsm: 95; LSin (Lss): 92,5; Lt: 
4:10; Apm3: 36; Tm3A: 20; Tm3P: 17. 

Comentarios. El registro más antiguo del género Lestodon 


corresponde al Piso/Edad Montehermosense (Mioceno 
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Tardío—Plioceno Temprano) (Deschamps et al, 2001). En el 
Cuaternario, se lo reconoce en el Ensenadense (Pleistoceno 
Temprano-Medio) de Argentina y Bolivia (Hoffstetter, 
1963), Bonaerense (Cione y Tonni, 1999) y más amplia- 
mente en el Lujanense (Pleistoceno Tardío) de Uruguay, 
Argentina, Paraguay y Brasil (Scillato Yané et al., 1995; 
Esteban, 1996). 

Numerosas especies de lLestodon han sido descriptas 
sobre la base de materiales fragmentarios o de ejemplares 
juveniles (ver listado completo en Czerwonogora y Fariña, 
2012), siendo las especies más reconocidas !. trigonidens 
Gervais, 1873, L. armatus Gervais, 1855 y L. australis 
Kraglievich, 1934. La primera de ellas fue erigida en base a 
la porción anterior de una mandíbula procedente de los 
"pisos Lujanense y Bonaerense de la formación pampeana” 
(Ameghino, 1918), diferenciándose de L. armatus por pre- 
sentar el caniniforme más robusto y más oblicuo. Sin em- 
bargo, estas especies han sido posteriormente conside- 
radas como sinónimos (Paula Couto, 1953; Esteban, 1996; 
Czerwonogora, 2010; Czerwonogora y Fariña, 2012), o bien 
L. trigonidens como subespecie de L. armatus (Boule y 
Thévenin, 1920; Kraglievich, 1926). Lestodon australis fue 
establecido a partir de un cráneo y mandíbula asociados 
proveniente del Pleistoceno Tardío de la provincia de Buenos 
Aires (Kraglievich, 1934). Por otra parte, Calcaterra (1977) 
consideró a L. trigonidens como la especie más grande de 
Lestodon y a L. australis como una subespecie de /. 
trigonidens. Paula Couto (1953) consideró que las diferencias 
generales en tamaño y en las dimensiones de los canini- 
formes podían atribuirse a dimorfismo sexual, planteando 
que L. armatus podría ser la hembra de L. trigonidens. Este 
mismo autor consideró a L. armatus como única especie 
válida del género (Paula Couto, 1979). La revisión de 
Esteban (1996) contempló solo la validez de L. armatus y L. 
australis, sinonimizando los restantes taxones. Por último, 
Czerwonogora (2010) y Czerwonogora y Fariña (2012) 
dieron mayor fundamento a la hipótesis sistemática de 
Paula Couto (1979) a partir de análisis morfológicos y 
morfométricos, proponiendo que la única especie válida 
del género es L. armatus y sosteniendo que las diferencias 
de tamaño entre los supuestos taxones pleistocénicos 
probablemente responden a dimorfismo sexual. 


Entre las especies cuaternarias recientemente sinoni- 


mizadas por Czerwonogora y Fariña (2012) merece mencio- 
narse el caso de Lestodon ortizianus Ameghino, 1891a. El 
material tipo de esta especie corresponde a una rama 
mandibular cuya procedencia geográfica y estratigráfica es 
muy similar a la del ejemplar CICYTTP-PV-M-3-43, es decir 
que fue colectado en sedimentos atribuidos al Pleistoceno 
del arroyo Ensenada (Departamento de Diamante), aunque 
la publicación original no brinda mayores precisiones 
(Ameghino, 1891a, p. 158). Lestodon ortizianus fue descripta 
como una especie de tamaño considerablemente menor al 
de cualquiera de las especies pampeanas (Ameghino, 
1891a) y el material tipo que sirvió para describir este taxón 
se consideraba extraviado (Noriega et al, 2004). Estos mis- 
mos autores sostuvieron que, a través de la descripción y el 
dibujo proporcionados originalmente por Ameghino, podía 
determinarse que el ejemplar de L. ortizianus correspondía a 
un juvenil, al considerar por ejemplo la separación entre 
molariformes (Noriega et al, 2004). Un tercer ejemplar de 
pequeño tamaño, otro fragmento de rama mandibular 
(CICYTTP-PV-M-1-287) proveniente también de la FSAE en 
el arroyo Ensenada, fue dado a conocer por Noriega et al. 
(2004) y considerado como un adulto de Lestodon ortizianus. 
Finalmente, Czerwonogora y Fariña (2012) establecieron 
que L. ortizianus es sinónimo de L. armatus, basándose en la 
revisión de un fragmento de rama mandibular izquierda 
(MACN-A 5835) que reconocieron como material tipo. 

Las medidas craneales de CICYTTP-PV-M-3-433 caen 
mayoritariamente dentro del rango de variación de aquellas 
dimensiones de Lestodon armatus provistas en los análisis 
de Czerwonogora (2010, tabs. 3.3 y 3.4) y Czerwonogora y 
Fariña (2012). De un total de 35 medidas tomadas en 
CICYTTP-PV-M-3-433, tan solo dos (LR y Lcm) exceden en 
más de un desvío estándar las medias de dichas dimensio- 
nes, cinco medidas (LEMO, AMH, Al, AAP, HFM) se ubican 
por encima de sus medias en el rango de un desvío estándar 
y las restantes 28 medidas (LMC, LP, LO, LSM, AH, AB, AP, 
APP, HH, ABI, ABE, LM4, AMA, Lrh, Lp, Lss, Lsm, Harh, Hrh, 
Hprh, Earh, Epr, Lc, Ac, Aac, Apm3, Tm3A, Tm3P) se en- 
cuentran a menos de un desvío estándar por debajo de sus 
respectivas medias. Por lo expuesto, resulta claro que 
CICYTTP-PV-M-3-433 es un ejemplar pequeño dentro del 
rango de tamaños reconocido para L. armatus, al igual que 


los demás ejemplares previamente asignados a L. ortizianus. 
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Orden CINGULATA llliger, 1811 
Familia GLYPTODONTIDAE Gray, 1869 


Género Glyptodon Owen, 1839b 


Especie tipo. Glyptodon clavipes Owen, 1839b. Pleistoceno Medio— 
Pleistoceno Tardío de Argentina, Bolivia, Brasil y Uruguay (Marshall 
y Sempere, 1991; Cione y Tonni, 1999; Ubilla et al, 2009; Lopes et 
al, 2013; Cuadrelli et al, 2019). 


Glyptodon reticulatus Owen, 1845 
Figura 7.1-7.8 


AN 


$ 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-47, fragmento de 
mandíbula; CICYTTP-PV-M-2-301, fragmento de mandíbula 
derecha; CICYTTP-PV-M-2-438, hemimandíbula izquierda; 
CICYTTP-PV-M-2-447, fémur derecho. 

Procedencia geográfica y estratigráfica. CICYTTP-PV-M-3- 
47, CICYTTP-PV-M-2-438 y CICYTTP-PV-M-2-447, arroyo 
El Pelado; CICYTTP-PV-M-2-301, arroyo Barrenechea. 
Formación Salto Ander Egg, subsecuencia 552. 
Descripción. El fragmento de mandíbula, CICYTTP-PV-M-3- 
47, conserva los primeros cinco molariformes (mf1-5). La 
hemimandíbula, CICYTTP-PV-M-2-438, consta de la serie 


Figura 7. 1-8, Glyptodon reticulatus; 1-2, CICYTTP-PV-M-3-47, fragmento de mandíbula derecha; 1, vista lateral; 2, vista oclusal; 3-4, CICYTTP- 
PV-M-2-301, fragmento de hemimandíbula derecha; 3, vista lateral; 4, vista oclusal; 5-6, CICYTTP-PV-M-2-438, hemimandíbula izquierda; 5, 
vista lateral; 6, vista oclusal; 7-8, fémur derecho; 7, vista anterior; 8, vista posterior. Figuras 1-6, Escala= 5 cm; 7-8, Escala= 10 cm. 
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de dientes completa y bien preservada (mf1-mf8), con el 
proceso coronoides roto. Presenta la sínfisis que termina a 
nivel del primer lóbulo del mf4. En ambos ejemplares, en 
vista lateral se observa que entre los mf4-5 la mandíbula 
presenta la mayor altura. En vista oclusal, los molariformes 
son trilobulados y a partir del mf3 los lóbulos están más 
marcados en su cara lingual. A partir del mf4 el ancho de los 
lóbulos es similar mientras que en los primeros molarifor- 
mes hasta el mf3 el primer lóbulo es más angosto en su di- 
mensión labio-lingual. En los mf3-mf8 en el primer lóbulo 
en su cara lingual se comienza a distinguir una bifurcación 
en la osteodentina en sentido anterolingual. En el caso del 
CICYTTP-PV-M-2-301 se ha conservado parte del mf1, 
mf4-mf6 y se diferencia de CICYTTP-PV-M-3-47 y 
CICYTTP-PV-M-2-438 porque los dientes tienen un mayor 
tamaño, lo que indicaría que corresponde a un ejemplar 
adulto. 

Fémur derecho casi completo, CICYTTP-PV-M-2-447, 
en vista anterior se distingue la cabeza del fémur subcircu- 
lar con un cuello poco definido y en posición latero-distal se 
observa el trocánter menor. Entre la cabeza del fémur y el 
trocánter mayor se distingue un borde cóncavo bien defi- 
nido. El tercer trocánter bien desarrollado con una superfi- 
cie algo cóncava se extiende lateralmente en la región 
correspondiente al tercio distal del fémur. En vista poste- 
rior de la región distal, se distingue el epicóndilo medial. El 
cóndilo medial presenta un aspecto subcircular producto de 
la erosión que sufrió el ejemplar. 

Medidas. CICYTTP-PV-M-3-47, Lmf1-mf3: 65; Lmf4-5: 48. 
CICYTTP-PV-2-438, LT: 285; LRM: 120; AIMCo: 200; Lsmf: 
180; Lmf1-m3: 63; Lmf4-5: 46; Lmf6-8: 68. CICYTTP-PV- 
M-2-301, Lmf1-mf6: 150; Lmf1-mf3: (70,8); Lmf4-5: 50; 
Lmf6: 24,7. CICYTTP-PV-M-2-447, LT: 505,7; ADf: 95,7. 

Comentarios. Los ejemplares descriptos presentan carac- 
teres señalados por Cuadrelli et al. (2019) como diagnósticos 
de G. reticulatus. Al comparar las medidas mandibulares con 
el ejemplar de G. reticulatus (MCA 2015) se observa que la 
serie dentaria es algo más corta y la mayor diferencia se ob- 
serva en el largo del mf4-5 y largo mf6-8. Glyptodon es uno 
de los cingulados con más amplia distribución geográfica y 
más frecuente en el registro fósil pleistoceno de América 
del Sur (Tonni y Scillato-Yané, 1997). Estudios recientes 


proponen que G. reticulatus es la única especie válida y 


mejor caracterizada para el Pleistoceno Tardío en la región 
más austral de Sudamérica (Cuadrelli et al, 2019). Glyptodon 
reticulatus fue mencionada en trabajos anteriores en la Pro- 
vincia de Entre Ríos y su registro estaba fundamentalmente 
basado en fragmentos de corazas. Respecto a su hábitat, 
frecuentemente las especies de Glyptodon están asociadas 
con ambientes abiertos de pastizales y estepas (Ubilla, 
1985; ScillatoYané et al, 1995; Fariña, 1996), relacionándo- 


las con hábitos pastadores (Pérez et al, 2000). 


Género Panochthus Burmeister, 1866 


Especie tipo. Glyptodon tuberculatus Owen 1845. Pleistoceno 
Medio-Holoceno Temprano de Argentina, Bolivia, Paraguay, Brasil 
y Uruguay (Hoffstetter, 1978; Marshall y Sempere, 1991; Cione y 
Tonni, 1999; Ubilla et al., 2009; Ferrero et al, 2017; Zamorano et al., 
2021). 


Panochthus tuberculatus (Owen, 1845) 
Figura 8.1-8.8 


Material referido. CICYTTP-PV-M-2-402; consiste en una 
hemimandíbula derecha; dos estuches caudales (A y B); una 
tibia-fíbula izquierda; una tibia derecha; y fragmentos de 
coraza. 

Procedencia geográfica y estratigráfica. Arroyo El Bellaco; 
General Ramírez. Formación Salto Ander Egg, subsecuencia 
SS2. 

Descripción. Hemimandíbula derecha con la serie molari- 
forme completa. Un estuche caudal está mejor preservado 
en la porción distal, CICYTTP-PV-M-2-402 (A). El segundo 
estuche caudal se encuentra casi completo y falta la porción 
distal, CICYTTP-PV-M-2-402 (B), en la región proximal se 
observa la unión con la vértebra. Ambos estuches compri- 
midos dorsoventralmente, con estructuras ovales laterales 
con un cono central, el primer estuche conserva cinco es- 
tructuras laterales que aumentan de tamaño a medida que 
se acercan a la región distal. El segundo estuche conserva 
cuatro de las figuras ovales laterales y se observa que el pri- 
mer tercio del estuche caudal carece de esas estructuras. 
De manera general, la superficie está formada por peque- 
ñas figuras poligonales de tamaños similares. En vista dor- 
sal, la región distal termina con dos estructuras ovales 
cónicas. La superficie dorsal sobre todo en la región distal 


presenta figuras subcirculares u ovales de aspecto similar a 
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las estructuras ovales laterales, pero más pequeñas. La por-  conspicuas en la región distal. Entre las figuras circulares se 
ción distal termina en una figura circular pequeña y por de- distinguen pequeños osteodermos poligonales. La tibia- 
bajo de ella hay dos de mayor tamaño. Se observa que las  fíbula en Panochthus se encuentra fusionada. En el ejemplar 
figuras circulares con el cono central se van haciendo más estudiado, la tibia-fíbula izquierda se encuentra rota en la 


PRA a == stc 


Figura 8. 1-8, Panochthus tuberculatus, CICYTTP-PV-M-2-402, hemimandíbula, estuches caudales, tibia-fíbula y fíbula; 1-2, hemimandíbula 
derecha; 1, vista lateral; 2, vista oclusal; 3, CICYTTP-PYV-M-2-402 (A), vista dorsal del estuche caudal; 4, CICYTTP-PV-M-2-402 (B), vista dor- 
sal del estuche caudal; 5-6, tibia-fíbula izquierda, 5, vista anterior; 6, vista posterior; 7-8, tibia derecha; 7, vista anterior; 8, vista posterior; 9, 
Eutatus seguini, CICYTTP-PV-M-3-393, osteodermos en vista dorsal. Figuras 1-2, 9, Escala= 5 cm; 3-8, Escala= 10 cm. 
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región correspondiente a la cresta anterior. La tibia derecha 
se encuentra rota en su región distal y no se conserva la 
fíbula. 
Medidas. Lmf1-8: 220; Lmf1-5: 125,3; Lmf6-8: 90; AIMCo: 
295; AC: 61,09; LSin: 177; AIMmf3: 88. Tibia-fíbula, LT: 300; 
AmT: 73,5; AMF: 60,2; AMD: 158; AMP: 180. 
Comentarios. Todos los materiales se encontraron muy es- 
trechamente asociados entre sí, aunque la presencia repe- 
tida de los estuches caudales da cuenta de la existencia de 
al menos dos individuos. Por ello se optó por asignarles un 
mismo número de colección, pero diferenciándolos con la 
letra A y B dentro de un mismo lote de materiales. 
Panochthus tuberculatus es la única especie reconocida 
para el Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano de Argentina, 
Uruguay, centro y sur de Bolivia y sur de Brasil (Zamorano 
et al., 2021). Junto con G. reticulatus son los gliptodontes 
con registros más frecuentes en el Pleistoceno Tardío de 
Sudamérica. Es muy común hallar registros de ambos taxo- 
nes en las mismas áreas. Desde el punto paleoambiental, P. 
tuberculatus es frecuente en depósitos de la región pampe- 
ana correlacionados con el MIS 3 y MIS 2, asociados a cli- 
mas intertropicales, en ambientes abiertos con arbustos y 
parcialmente arbolados (Cuadrelli et al, 2019). En Entre Ríos 
proviene fundamentalmente de la FSAE asociada al MIS 5 
(Ferrero et al, 2017), y no como indica Cuadrelli et al. (2019) 
que proceden de la Formación Tezanos Pinto. Es evidente 
que fueron exitosos para ocupar una gran diversidad de 
ambientes con climas fríos a cálidos de características 
tropicales y subtropicales tanto de llanuras como de altura 
(Zamorano et al, 2021). Hasta el momento, los registros del 
taxón eran fragmentarios en Entre Ríos y fundamental- 
mente correspondían a porciones de corazas O placas ais- 
ladas (Ferrero, 2009). 


Familia DASYPODIDAE Gray, 1821 


Género Eutatus Gervais, 1867 


Especie tipo. Eutatus seguini Gervais, 1867. Plioceno Tardío- 
Holoceno Temprano en Argentina y Uruguay (Cione y Tonni, 1999; 
Krmpotic et al, 2009). 


Eutatus seguini Gervais, 1867 
Figura 8.9 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-393, placas u osteo- 
dermos asociados. 

Procedencia geográfica y estratigráfica. Arroyo Doll. For- 
mación Salto Ander Egg, subsecuencia 552. 

Descripción. El material consiste en una placa móvil y un 
fragmento de coraza pélvica con ocho placas fijas. Los os- 
teodermos son rugosos, con forámenes pequeños y nume- 
rosos. La ornamentación de la superficie de las placas fijas 
consiste en una figura central limitada por figuras anterio- 
res, laterales y posteriores algo más pequeñas. El surco que 
demarca la figura central no alcanza el margen posterior de 
los osteodermos. En algunas placas se observan forámenes 
pilosos mejor diferenciados en el margen anterior a la figura 
central. En el margen posterior de los osteodermos se ob- 
servan cuatro foraminas grandes producto de los folículos 
de los pelos. Las placas se encuentran dentro del rango de 
tamaño de Eutatus seguini. El osteodermo móvil está roto en 
su región distal, muy erosionado en su superficie y apenas 
se distingue una figura central algo deprimida producto de 
la erosión y una gran cantidad de forámenes pilosos pe- 
queños. 

Medidas. Osteodermo fijo, L: 25; A: 12. 

Comentarios. Eutatus seguini constituye un elemento fre- 
cuente en el registro de la FSAE y se lo conoce por la pre- 
sencia de un cráneo, postcráneo y osteodermos (Ferrero, 
2009; Ferrero et al, 2017). En relación a su hábitat, la fauna 
de los grandes armadillos está asociada a biomas abiertos 
de pastizales y estepas (Scillato-Yané et al, 1995). Contri- 
buciones paleobiológicas y evolutivas sobre la mecánica 
masticatoria de Eutatus plantean que este género estuvo 
bien adaptado a la herbivoría, siendo un ramoneador capaz 
de alimentarse de una variedad de plantas, hojas y brotes 
y, posiblemente, en menor medida de pastos (Vizcaíno y 
Bargo, 1998). 


Orden PROBOSCIDEA llliger, 1811 
Familia GOMPHOTHERIIDAE Hay, 1922 


Género Notiomastodon Cabrera, 1929 


Especie tipo. Mastodon platensis Ameghino, 1888. Pleistoceno 
Temprano—-Holoceno Temprano de Brasil, Ecuador, Venezuela, 
Colombia, Perú, Paraguay, Chile, Brasil y Uruguay (Prado et al, 2005; 
Mothé et al., 2012). 
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Notiomastodon platensis (Ameghino, 1888) 
Figura 9.1-9.2 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-402, fémur izquierdo. 
Procedencia geográfica y estratigráfica. Salto Ander Egg, 
localidad tipo de la Formación Salto Ander Egg, sobre el 
arroyo La Ensenada. Nivel de conglomerados clasto sopor- 
tados, subsecuencia SS2. 

Descripción. Se trata de un fémur casi completo, roto en la 
porción correspondiente al trocánter mayor, sin conservar 
tampoco las facetas articulares distales. 

Medidas. LT: 830; ADf: 120. 

Comentarios. La diversidad de los Gomphotheriidae 
sudamericanos ha sido discutida por décadas. Algunos 
autores como Prado et al. (2005), consideran que el género 
Stegomastodon es válido y que el mismo está representado 
por dos especies: S. platensis (Ameghino, 1888) y S. waringi 
(Holland, 1920). Recientemente, se propuso reconocer una 
única especie, pero con dos subespecies y considerar a S. 
platensis platensis para los registros de Argentina y parte de 
Chile y a S. platensis waringí para los provenientes de Brasil 
y Ecuador (Alberdi y Prado, 2016). Otros autores proponen 
que dicho género debe ser referido a Notiomastodon, con 
una única especie Ñ. platensis y que la misma es endémica 
de Sudamérica (Mothé et al, 2012, 2019). Dicho taxón se 
encuentra ampliamente distribuido en la Argentina durante 
el Pleistoceno Tardío, con numerosos registros en Buenos 
Aires, Córdoba, Santa Fe y Entre Ríos. El registro de 
Notiomastodon en el sudoeste de Entre Ríos se conoce por 
varios ejemplares de molares aislados y por un cráneo dado 
a conocer por Ferretti (2007), según el autor proveniente de 
la Formación Tezanos Pinto. El taxón está bien representado 
en el registro fósil de la provincia y se lo ha identificado en 
la FEP (Ferrero et al,, 2007) y en la FAF (Ferrero et al,, 2015). 


Orden NOTOUNGULATA Roth, 1903 
Familia TOXODONTIDAE Gervais, 1847 


Género Toxodon Owen, 1837 


Especie tipo. Toxodon platensis Owen, 1837. Pleistoceno Temprano?- 
Pleistoceno Tardío de Venezuela, Paraguay, Brasil, Bolivia, Argentina 
y Uruguay (Hoffstetter, 1978; Paula Couto, 1979; Bond et al, 1995; 
Bond, 1999). 
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Toxodon platensis Owen, 1837 
Figura 9,3-9.4 


Material referido. CICYTTP-PV-M-3-434, mandíbula. 
Procedencia geográfica y estratigráfica. Salto Ander Egg, 
localidad tipo de la Formación Salto Ander Egg, sobre el 
arroyo La Ensenada. Nivel de conglomerados clasto sopor- 
tados, subsecuencia 552. 

Descripción. Mandíbula con ¡1-3 derecho e ¡1-2 derechos y 
ambas series dentarias. Los incisivos típicamente aplana- 
dos para esta especie y con una banda de esmalte en la cara 
ventral de los ¡1-i2 y en el borde dorsal del i3. No conserva- 
ron los caninos, solo se observan los respectivos alvéolos. 
Los premolares presentan esmalte solo en la cara labial. Los 
p3-4 presentan dos lóbulos separados por un surco externo, 
dicho lóbulo se hace más marcado en el p4. Se observa que 
la mayor longitud del lóbulo posterior se desarrolla de ma- 
nera más notoria hacia el p4. Los molares tienen esmalte en 
la cara labial y falta en la cara lingual en el paracónido e hi- 
poconúlido; el resto de la pieza dentaria presenta esmalte 
tanto en la cara labial como en la lingual. Los molares au- 
mentan su diámetro en sentido antero-posterior hacia el 
m3. La mandíbula se encuentra rota en la región de la rama 
mandibular a ambos lados. 

Medidas. AIMp4: 125; AlMm3: 135; AMi: 168; LSin: 200. 
Dientes: Ad1: 38; Ad2: 36,6; Ad3: 32,7; Lp2-p4: 80; Lm1- 
m3: 129,3; LSp2-m3: 200. 

Comentarios. Desde el punto de vista morfológico 7. 
platensis es la especie mejor caracterizada dentro del 
género. Algunas contribuciones plantearon que las demás 
especies de Toxodon serían sinónimos de 7. platensis, a 
excepción de 7. gracilis, una especie significativamente más 
pequeña (Bond et al, 1995; Bond, 1999; Miño Boilini et al, 
2006). Desde el punto de vista geográfico, Toxodon está 
ampliamente representado en América del Sur. Sus registros 
se extienden al norte de Venezuela (Bond et al, 1995; Bond, 
1999), Paraguay (Hoffstetter, 1978), Brasil, Bolivia (Paula 
Couto, 1979), Argentina y Uruguay (Bond et al., 1995; Bond, 
1999). En Argentina, es muy frecuente en el centro-norte 
de la región pampeana y en la región mesopotámica 
(Herbst y Álvarez, 1972; Zurita et al, 2004; Ferrero, 2009). 
Particularmente para la Provincia de Entre Ríos, sus 


registros son muy abundantes en las unidades cuaternarias 
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especialmente en la FSAE. Respecto a su hábitat se ha 
vinculado a 7. platensis con ambientes abiertos cercanos a 
cuerpos de agua y con hábitos pastadores (Bond et al, 1995; 
Bond, 1999; entre otros). Estudios morfológicos, basados 
en el fémur de Toxodon, sugieren un modo de vida más 
relacionado con ambientes abiertos de pastizales que con 
ambientes acuáticos (Shockey, 2001). Asimismo, estudios 
de isótopos de carbono del esmalte dentario indicarían una 
mayor plasticidad en la dieta de Toxodon. La interpretación 
de los análisis menciona que los ejemplares provenientes 
de la Provincia de Buenos Aires presentaron una dieta mixta 
constituida por plantas (3 y C4, mientras que aquellos 
provenientes del norte de Argentina presentaron una dieta 
predominantemente pastadora de plantas C4 (MacFadden, 
2005). Estudios realizados en Toxodon, procedentes del sur 
de Brasil, refuerzan la idea de la existencia de una variación 
latitudinal en la dieta y concluyen que los especímenes de 
latitudes bajas presentaban una dieta con mayor proporción 
de plantas C4 en relación a aquellos procedentes de 
latitudes altas (Lopes et al, 2013). 


O O) 


DISCUSIÓN 

Si bien la mayoría de los taxones incluidos en esta con- 
tribución ya habían sido reportados para la FSAE (Noriega 
et al, 2004; Ferrero y Noriega, 2007; Ferrero, 2009; Ferrero 
y Alcaraz, 2013; Ferrero et al,, 2017), los nuevos registros 
nos permiten en algunos casos confirmar su presencia por 
tratarse de materiales más completos y que, por ende, po- 
sibilitan una más clara identificación sistemática (v.gr. 
Lestodon armatus, Glossotherium robustum), así como en 
otros casos ajustar con mayor precisión su proveniencia es- 
tratigráfica respecto a las diferentes subsecuencias reco- 
nocidas para la unidad, o bien extender sus distribuciones 
geográficas desde otras áreas distantes del territorio pro- 
vincial (Mylodon darwini) y a otras cuencas más cercanas del 
sudoeste entrerriano (Panochthus tuberculatus). 

El ejemplar de L. armatus dado a conocer corresponde a 
un adulto de pequeño tamaño, cuyas dimensiones están 
dentro del rango de tamaños reconocido para dicha especie. 
Además, CICYTTP-PV-M-3-43 presenta dimensiones muy 


similares a las de los demás ejemplares previamente 


o 


Figura 9. 1-2, Notiomastodon platensis, CICYTTP-PV-M-3-402, fémur izquierdo; 1, vista anterior; 2, vista posterior; 3-4, Toxodon platensis, 
CICYTTP-PV-M-3-434, mandíbula; 3, vista oclusal; 4, vista lateral. Escala= 10 cm. 
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asignados a L. ortizianus. Por ello, coincidimos con el criterio 
de Czerwonogora y Fariña (2012) que establecen que L. 
ortizianus es sinónimo de L. armatus. 

El registro de M, darwinies el primero para la FSAE, su- 
mándose al elenco de perezosos Mylodontidae que hasta 
el momento contaba solo con reportes de numerosos ejem- 
plares muy fragmentarios de Glossotherium y escasos ma- 
teriales de Lestodon. 

En el caso de P. tuberculatus, su registro en el arroyo El 
Bellaco cercano a la ciudad de General Ramirez permitió 
reconocer una nueva localidad fosilífera para la FSAE, dis- 
tinta a las tradicionalmente prospectadas en las cuencas de 
los arroyos Doll y Ensenada, sobre un afluente del arroyo 
Nogoyá. 

Como se comentó previamente, la FSAE se depositó en 
los valles fluviales del sudoeste del territorio provincial de 
Entre Ríos durante el Pleistoceno Tardío entre los 120 y los 
60 ka (Brunetto et al, 2015). Las dataciones por OSL sugie- 
ren que las subsecuencias basales (551) de la FSAE se acu- 
mularon durante el MIS 5e. Estos niveles se caracterizan por 
presentar un elenco faunístico muy similar al del Piso/Edad 
Lujanense de la región pampeana bonaerense, pero se dis- 
tinguen por la presencia de algunos elementos brasílicos in- 
dicadores de condiciones ambientales húmedas tropicales 
a subtropicales como la tortuga Chelonoidis denticulata, el 
mustélido Pteronura brasiliensis, el tapir Tapirus mesopota- 
micus y el pampatérido Holmesina cf. paulacoutoi (Ferrero et 
al, 2017). Las asociaciones faunísticas contenidas en las 
subsecuencias medias (552), depositadas entre el MIS 5c y 
el MIS 5a, y en las superiores (SS3) que corresponden al co- 
mienzo del MIS 3, exhiben afinidades estrictamente pam- 
peanas sin registrarse hasta el momento ninguno de los 
taxones con afinidades tropicales o subtropicales reporta- 
dos para las 551 (Ferrero et al, 2017). Recientes hallazgos 
de tortugas Emydidae (Trachemys cf. dorbigní) y Testudini- 
dae (Chelonoidis cf. chilensis) en las subsecuencias SS1 y SS2, 
respectivamente, parecen reforzar la hipótesis previa de una 
clara distinción entre los paleoambientes inferidos para los 
niveles basales respecto de aquellos asociados a los niveles 
medio-cuspidales y de la conformación de dos unidades 
bioestratigráficas diferentes basadas en las asociaciones 
faunísticas de cada ciclo sedimentario (Ferrero et al, 2021). 


Así, el estudio de las discontinuidades y los ciclos de 
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sedimentación, las características litoestratigráficas, las da- 
taciones geocronológicas y el reconocimiento de las unida- 
des bioestratigráficas mencionadas, hacen a la FSAE la 
sección cronoestratigráficamente más representativa de la 
base del Piso/Edad Lujanense donde se expone el límite 
inferior del Pleistoceno Tardío en el registro continental del 


sur de América del Sur (Ferrero et al, 2017). 
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Resumen. Se proporciona una breve síntesis crítica en relación a estudios seleccionados de vertebrados continentales cuaternarios de Uruguay. 
Su conocimiento se ha visto muy incrementado en diversidad del grupo dominante en el registro—los mamíiferos—pero también en el de 
varios grupos de aves. El control temporal tiene en cuenta el esquema cronoestratigráfico propuesto para la región pampeana como herramienta 
de correlación bioestratigráfica y por un creciente número de edades numéricas (radiocarbono, luminiscencia Ópticamente estimulada). Los 
sedimentos en el norte de Uruguay, Formación Sopas, exhiben un rico y variado contenido fosilífero. Se correlaciona con el Piso/Edad Lujanense 
y las edades numéricas de varios afloramientos se incluyen en el rango del Piso Marino Isotópico 3 (MIS 3). Los vertebrados sugieren diversos 
tipos de ambientes tales como cuerpos de agua dulce con importante desarrollo, floresta riparia, floresta semiabierta y áreas abiertas, no 
descartándose microambientes áridos y semiáridos. En el sur de Uruguay, se expresa la Formación Dolores, correlacionada con el Lujanense y 
con edades numéricas preponderantemente en el rango que incluye al Ultimo Máximo Glacial y Holoceno Temprano. Condiciones de aridez o 
semiaridez favorecidas por las condiciones frías del Ultimo máximo Glacial explican la presencia de algunos mamíferos que actualmente no viven 
en Uruguay. En barrancas costeras del Río de la Plata (sur-oeste de Uruguay), aflora la Formación Raigón, considerada de edad pliocena, pero 
con elementos que indican Pleistoceno Temprano y Medio (mamiferos y edades de luminiscencia ópticamente estimulada en facies terminales). 
Los mamiferos referidos al Pleistoceno sugieren contextos ambientales abiertos a semiabiertos tanto en base a sus adaptaciones dentarias 
como a estudios isotópicos. 


Palabras claves. Cuaternario. Formación Sopas. Formación Dolores. Pleistoceno. Uruguay. 


Abstract. QUATERNARY CONTINENTAL VERTEBRATES OF URUGUAY: CHRONOLOGY AND ENVIRONMENTS. A brief revision of selected studies 
on the Quaternary continental vertebrates of Uruguay is provided. The diversity of the dominant group in the record —mammals—was notably 
increased as well as in some avian groups. The temporal framework takes into account the chronostratigraphic proposal available for the 
Pampean region as a biostratigraphic correlation tool and an increasing number of numerical ages (radiocarbon and optically stimulated 
luminescence). The sedimentary beds outcropping in northern Uruguay (the Sopas Formation) yield a rich and diverse fossil content. They are 
correlated to the Lujanian Stage/Age and the numerical ages of many outcrops fall in the range of the Marine Isotopic Stage 3 (MIS 3). The 
vertebrates support diverse environments including freshwater bodies, riparian forests, semi-open forests, open areas, and semiarid to arid 
local environments. In southern Uruguay, the Dolores Formation is correlated to the Lujanian and the numerical ages are mostly related to the 
last glacial maximum and Early Holocene. Aridity and semiaridity conditions facilitated by cold temperatures in the Last Glacial Maximum explain 
the record of some mammals living today in arid contexts or higher latitudes of South America. In coastal ravines of the Río de la Plata 
(southwestern Uruguay) outcrops the Raigón Formation, usually considered a Pliocene unit. However, according to some mammals recorded 
and optically stimulated luminescence ages obtained from terminal facies, a Lower to Medium Pleistocene age should not be discharged for 
part of the unit. The Pleistocene mammals suggest open and semiopen environments based on dental adaptations and isotopic studies. 


Key words. Quaternary. Sopas Formation. Dolores Formation. Pleistocene. Uruguay. 


En Los ÚLTIMOS 30 años, como resultado de continuas activi- 
dades de campo y análisis de materiales, se ha visto noto- 
riamente mejorado el conocimiento de las faunas de 
vertebrados en sedimentos continentales del Cuaternario 
de Uruguay. Esto se ha traducido en un incremento, en al- 
gunos casos muy marcado, de la diversidad faunística, en 
particular en el grupo dominante del registro que son los 
mamíferos, pero también se ha visto incrementado el de 


02023 Ubilla y Perea | CC BY-NC 4.0 | Acceso Abierto - Open Access 


varios grupos de aves, linaje poco representado en el 
elenco de los vertebrados continentales del Pleistoceno de 
Uruguay, y que en algunos casos aportan datos relevantes 
para el contexto climático, ambiental y biogeográfico. 
Debe destacarse que, como ya había sido señalado 
(Martínez y Ubilla, 2004), si bien hay un elevado número de 
unidades sedimentarias y nomenclatura propuestas para el 


Cuaternario continental de Uruguay, las que a veces resulta 
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difícil reconocer en campo, han habido interesantes mejo- 
ras aportando una mayor precisión descriptiva y delimita- 
ción en algunas de ellas (Spoturno et al, 2004, 2013; Goso, 
2006), aspecto que aún espera por más resultados. 
Concomitantemente, ha habido un importante avance 
en el control temporal de las asociaciones faunísticas, por 
un lado valiéndose del esquema cronoestratigráfico pro- 
puesto para la región pampeana (Cione y Tonni, 1999, 2005; 
Tonni, 2009, 2011; Cione et al, 2015, entre otros) como he- 
rramienta de correlación bioestratigráfica y por otro con la 
incorporación de un creciente número de edades numéricas 
basadas especialmente en radiocarbono (incluyendo espec- 
trometría de masas con acelerador, AMS) y luminiscencia 
(ópticamente estimulada, OSL, y termoluminiscencia, TL). 
Esto era una carencia en los estudios cuaternarios en esta 
área de América del Sur (Martínez y Ubilla, 2004), aspecto 
que paulatinamente ha ido mejorando, no solo por el aporte 
en investigaciones llevadas adelante por paleontólogos, 
sino también por arqueólogos abocados al estudio de los 
últimos milenios del Pleistoceno y parte del Holoceno (véase 


Suárez, 2019, entre otros). 


Si bien los mayores avances se han producido en estu- 
dios de fauna en sedimentos del Pleistoceno Tardío, ya que 
son los que tienen mayor exposición sub-aérea y riqueza en 
fósiles de vertebrados, ha habido significativos aportes en 
niveles referidos al Pleistoceno Inferior y Medio con la des- 
cripción de nuevos taxones e interpretaciones del contexto 
ambiental asociado. 

Las unidades sedimentarias portadoras de fósiles que 
tienen exposición en barrancas costeras, ya sea en el Río de 
la Plata o en los cursos fluviales (cuenca del río Santa Lucía 
en el sur, río Cuareim limítrofe con Brasil y parte del río 
Uruguay limítrofe con Argentina), tienen extensión horizon- 
tal importante lo que permite analizar variaciones faciales 
laterales. No obstante, las que han aportado mayor infor- 
mación en general se expresan en parches (en general ba- 
rrancas costeras asociadas a cursos de agua), lo que puede 
limitar el análisis regional de sus características faciales. 

En este artículo, proporcionamos una breve síntesis 
crítica en relación a estudios seleccionados de vertebra- 
dos continentales cuaternarios de Uruguay, como contribu- 


ción al volumen que aspira a jerarquizar los aportes del Dr. 


Figura 1. 1, Ubicación geográfica de Uruguay. 2, Departamentos donde se expresan las formaciones Raigón, Sopas y Dolores según lo mencionado 
en el texto; A, Canelones; B, San José; C, Colonia; D, Soriano; E, Río Negro; F, Paysandú; G, Salto; H, Artigas; l, Tacuarembó. Imágenes modificadas 
de Google Earth (Landsat/Copernicus acceso 14/10/2022). 
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Eduardo P. Tonni, infatigable promotor de estudios en Cua- 
ternario dentro y fuera de fronteras de su país de origen. 


MARCO GEOLÓGICO 

Las unidades sedimentarias portadoras del registro fósil 
de vertebrados que se consideran en este artículo son las 
formaciones Raigón, Sopas y Dolores, cuyas características 
más importantes se detallan a continuación. 

La Formación (Fm.) Raigón (Goso y Bossi, 1966), aflora 
en barrancas costeras del Río de la Plata, especialmente en 
el suroeste de Uruguay (Departamento de San José), siendo 
en general considerada de edad pliocena, alcanzando even- 
tualmente el Pleistoceno Medio (Perea et al, 2013) (Fig. 1). 
Este paquete sedimentario de origen fluvio-deltaico a flu- 
vial, con afloramientos que alcanzan los 5 a 8 m de poten- 
cia y unos 50 m en subsuelo es un acuífero importante en 
la región. Se compone esencialmente de niveles arenosos 
blanquecinos con estratificación paralela y cruzada con in- 
tercalaciones de estratos de arcilla limosa gris verdosa. 
Bossi et al. (2009) definieron dos miembros para esta uni- 
dad: el Miembro San José, basal, incluye las arenas y arci- 
llas limosas y el Miembro San Bautista, suprayacente, 
involucra loess. La Fm. Raigón ha aportado restos fósiles no 
muy abundantes pero significativos, esencialmente del 
Miembro San José, tanto de mamíferos como de aves, ame- 
ritando profundizar los trabajos de campo con el objetivo de 
incrementar su contenido paleontológico. 

Los sedimentos que se expresan en numerosos aflora- 
mientos en el norte de Uruguay, en particular en los depar- 
tamentos de Tacuarembó, Paysandú, Salto y Artigas (Fig. 1), 
están entre los que han aportado y aportan una gran can- 
tidad de información debido a su rico y variado contenido 
fosilífero. Antón (1975) los describió agrupados en dos uni- 
dades litoestratigráficas (Fm. Mataojo y Fm. Sopas). Ulte- 
riormente, se ha tendido a considerar las facies de ambas 
unidades bajo la denominación de Fm. Sopas (Ubilla y Perea, 
1999; Ubilla y Martínez, 2016 y referencias incluidas). Esta 
unidad, de origen predominantemente fluvial, se expresa en 
forma discontinua en barrancas costeras de ríos y arroyos, 
con afloramientos que alcanzan los 10 a 15 m de potencia, 
con facies limosas y limo-arenosas marrones, que pueden 
intercalar niveles de arena media y gruesa y facies conglo- 


merádicas basales y carbonatos. De acuerdo a su contenido 


fosilífero y edades numéricas disponibles para varios aflo- 
ramientos, se considera de edad Pleistoceno Tardío. 

En el sur de Uruguay, parte de los sedimentos fosilíferos 
pleistocénicos continentales, expresados en barrancas de 
cursos fluviales y costeras sobre el Río de la Plata, son 
incluidos en la unidad litoestratigráfica denominada For- 
mación Dolores, definida por Goso (1972). Los afloramien- 
tos, observables mayormente en los departamentos de 
Canelones, Colonia, Río Negro y Soriano (Fig. 1), entre otros, 
pueden alcanzar los 10 m de potencia e incluyen predomi- 
nantemente arcillas y limos gris-verdosos a marrones, are- 
nas finas y medias con estratificación planar y carbonatos 
(Ubilla y Martínez, 2016 y referencias incluidas). Esta uni- 
dad se ha interpretado como originada por flujos gravita- 
cionales y aluviales (Spoturno et al,, 2004) y es considerada 
de edad Pleistoceno Tardío, mayormente ligada al Último 
Máximo Glacial (UMG), en base al contenido fosilífero y eda- 
des numéricas (Ubilla y Martínez, 2016). 


FAUNAS DE SEDIMENTOS PLIO-PLEISTOCÉNICOS 

La Formación Raigón ha sido tradicionalmente conside- 
rada una unidad pliocénica. Pero evidencias paleontológicas 
y algunas edades numéricas indican también Pleistoceno 
Temprano y Medio al menos para las facies terminales. Si 
bien hay una afinada delimitación de unidades bioestrati- 
gráficas de referencia para la Provincia de Buenos Aires, 
tanto para el Plioceno como para el Pleistoceno Temprano 
y Medio, potencialmente útiles para establecer correlacio- 
nes regionales (Cione et al, 2015 y referencias incluidas), en 
el registro de la Formación Raigón el predominio de taxones 
endémicos limita esta posibilidad por el momento. Esto 
puede tener causal tafonómica, de carencia de registro o 
también significación de corte paleogeográfico (Perea et al, 
2013). 

Además de fauna pliocénica, se destacan algunos taxo- 
nes de mamíferos que son considerados representativos del 
Pleistoceno como Catonyx tarijensis (Gervais y Ameghino, 
1880), algunos gliptodontes como Plaxhaplous Ameghino, 
1884 y Glyptodon Owen, 1839, y recientemente un nuevo 
género y especie de proteróterido endémico asignado a fa- 
cies datadas por OSL como cuaternarias, complementando 
la presencia de este grupo en el Pleistoceno, que fuera 


previamente registrado en sedimentos del norte de Uruguay 
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(Rinderknecht, 1999; McDonald y Perea, 2002; Perea et al, 
2013; Ubilla et al, 2016; Corona et al, 2019a, 2019b). Se han 
reportado algunas edades OSL para facies cuspidales de 
la unidad que son coherentes con una edad pleistocena 
(Ubilla y Martínez, 2016). 

Para la Fm. Raigón se han propuesto condiciones climá- 
ticas de humedad y estacionalidad así como también climas 
áridos a semiáridos (Bossi et al., 2009; Tófalo et al, 2009). El 
registro de un murciélago desmodontino extinguido de gran 
porte sugiere condiciones climáticas al menos benignas 
(Ubilla et al, 2019). Los mamíferos referidos al Pleistoceno 
sugieren contextos ambientales abiertos a semiabiertos, 
tanto en base a sus adaptaciones dentarias como a estu- 
dios isotópicos (Corona et al, 2019a y referencias incluidas). 


FAUNAS DEL PLEISTOCENO TARDÍO 

Los primeros registros fósiles conocidos para la Fm. 
Sopas serían los aportados por Weiss (1830), restos de 
quelonios colectados en lo que en aquel momento era la 
Banda Oriental por el naturalista F. Sellow (Paula Couto, 
1948), cuyo estatus sistemático fuera recientemente 
revisado (Vlachos et al, 2018). Pero no será hasta las 
postrimerías del siglo pasado que su contenido comenzaría 
a verse fuertemente incrementado, llegando inclusive los 
nuevos aportes hasta la actualidad (Ubilla et al, 2004, 2016; 
Verde et al, 2007; Jones et al, 2021; Manzuetti et al, 2022, 
entre otros). Estos sedimentos, además de incluir fósiles de 
maderas, diversos taxones de moluscos en su mayoría 
dulceacuícolas, coprolitos y un peculiar icnofósil interpre- 
tado como trazas de estivación de lombrices (Verde et al,, 
2007), han proporcionado registros de vertebrados, en 
particular aves y predominantemente mamíferos. Estos 
mamíferos están representados al momento por unas 25 
familias incluyendo unas 55 especies, algunas vivientes hoy 
en día en otras áreas del continente, mostrando un amplio 
espectro de masas corporales (desde pequeños roedores 
a megafauna) y adaptaciones tróficas y ambientales, 
sustentado en parte por estudios en algunos taxones de 
microdesgaste dentario e isótopos estables (Prevosti et al,, 
2009; Gasparini et al, 2013; Ghizzoni, 2014; Manzuetti et al, 
2018b, 2020a, 2020b; Morosi y Ubilla, 2018, 2019; Corona 
et al, 2019b; Ghizzoni et al, 2020). Varios taxones de aves 


han sido registrados para estos sedimentos, tales como el 
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cauquén Cloephaga picta (Gmelin, 1789), la seriema Cariama 
cristata (Linnaeus, 1766), horneros identificados como cf. 
Pseudoseisuropsis sp. Noriega (1991), el ñandú Rhea sp. 
Brisson (1760) y loros Cyanoliseus patagonus (Vieillot, 1817), 
indicando algunos estacionalidad por su carácter migrato- 
rio, desarrollo de cuerpos de agua, áreas arboladas para 
nidación y áreas abiertas. Recientemente se dio a conocer el 
registro de grandes buitres referidos como Catarthidae 
indet., contribuyendo con la representación del nivel trófico 
carroñero (Ubilla et al, 2016; Jones et al., 2021). 

Debido al registro de Equus neogeus Lund, 1840, taxón 
base de la biozona homónima, que sustenta el Piso/Edad 
Lujanense, definido para la región pampeana de la Provincia 
de Buenos Aires, y que abarca el Pleistoceno Tardío y el 
Holoceno Temprano (ca. 126-8 ka; véase Pardiñas et al, 
1996; Cione y Tonni, 1999; Cione et al, 2015), las asocia- 
ciones faunísticas de estos sedimentos del norte de 
Uruguay fueron correlacionadas con aquellas lujanenses de 
esa región de referencia (Ubilla et al, 2004). Sin embargo, 
diferencias composicionales importantes se verificaron en 
relación con aquellas ligadas al UMG (ca. 25-18 ka) 
registradas en la Provincia de Buenos Aires (Tonni et al, 
1999). Debido a la presencia de taxones de mamíferos con 
notoria vinculación tropical y subtropical en el ensamble 
registrado en la Formación Sopas, tales como el tapir 
Tapirus terrestris (Linnaeus, 1758), el carpincho Hydrochoerus 
hydrochaeris (Linnaeus, 1766), coendúes representados por 
Coendou magnus (Lund, 1839), el ocelote Leopardus pardalis 
(Linnaeus, 1758), el taguá Parachoerus wagnerií (Rusconi, 
1930) entre otros (e.g., Gasparini et al, 2013; Ubilla et al, 
2016; Manzuetti et al, 2022), una eventual relación con el 
último interglacial (ca. 126 ka) sería plausible. 

Sin embargo, se dispone de un set de edades radiocar- 
bónicas (AMS) obtenidas en conchillas de moluscos así 
como de edades OSL basadas en el sedimento portador 
(Tab. 1), que muestran un patrón consistente en el que va- 
rios afloramientos fosilíferos podrían ser correlacionados 
con el intervalo correspondiente al Piso Marino Isotópico 3 
(MIS 3) (ca. 60-25 ka; Jouzel et al, 2007; Ubilla y Martínez, 
2016). Recientes edades obtenidas para varios aflora- 
mientos, estando actualmente su composición malacológica 
y recreación de ambientes en estudio, son congruentes con 
estos datos (Cabrera, 2021). 
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En su conjunto, los vertebrados representados sugieren 
el desarrollo de diversos tipos de ambientes, incluyendo no 
solamente cuerpos de agua dulce con importante desarro- 
llo, sino también floresta riparia, floresta semiabierta y 
áreas abiertas, no descartándose microambientes áridos y 
semiáridos. Esta heterogeneidad de ambientes puede hoy 
día ser encontrada en la Región Neotropical s.s. (Morrone, 
2014), en particular en el Bioma del Cerrado, en el cual co- 
existen un mosaico de ambientes, dando cabida a especies 
tanto de floresta cerrada, riparia, como abierta y de sabana 
(Oliveira y Marquis, 2002; Carmignotto et al, 2012). Si bien 
las condiciones tafonómicas observables en los diferentes 
afloramientos se relacionan con sepultamientos parautóc- 
tonos (involucrando materiales articulados, semiarticulados 
y dispersos con patrones preservacionales similares), es po- 
sible, teniendo en cuenta el intervalo involucrado e inciden- 
Cia de tiempo promedio, que hayan ocurrido variaciones de 
este contexto ambiental heterogéneo con mayor o menor 


expresión de subambientes según el momento. El MIS 3 es 
un intervalo incluido en el último ciclo glacial, si bien con 
temperaturas promedio algo más benignas que las verifica- 
das en el UMG, igual se genera la necesidad de explicar el 
registro ya mencionado de taxones claramente vinculados a 
contextos templados a tropicales. Dicho escenario puede 
estar ligado a la presencia de contextos ambientales de re- 
fugio que podrían haber permitido su persistencia en esta 
latitud del continente y quizás también evidenciar que en la 
misma el impacto climático de este intervalo no fue lo sufi- 
cientemente marcado como para impedir su coexistencia 
(Ubilla et al, 2016; Prevosti et al., 2021; Manzuetti et al. 
2022). Pocos afloramientos han proporcionado edades fini- 
pleistocénicas con un contenido paleontológico escaso y 
que requiere ser profundizado (Ubilla et al, 2016). Recien- 
temente, Nami et al. (2020) publicaron una edad-taxón de 
12.743-12.666 (edad radiocarbónica calibrada), en base a 
material referido a Lestodon armatus Gervais, 1855 del norte 


TABLA 1 - Edades **C y OSL en afloramientos de la Fm. Sopas correlacionables con el MIS 3 


ID Lab. Localidad 14C años AP cal años AP OSL (ka) 
AA104911* arroyo Malo 39.900 + 1.100 45.389-42.025 

AA104913* arroyo Malo 38.300 + 940 43.932-40.865 

AA104914* arroyo Malo 37.070 +810 42.665-39.940 

AA101329* arroyo Malo 35.530 + 680 41.421-38.659 

AA104915* arroyo Malo 33.560 + 700 39.426-36.089 

AA108858* arroyo ltapebí 441.900 + 1.500 48.944-43.067 

UIC-3332 arroyo Malo Sh 217 
UIC-3451 arroyo Malo 32.9% 1.9 
UIC-3458 arroyo Malo PES E) 
LVD-2660 arroyo Sopas 30.6 + 5.4 
LVD-1449 río Cuareim ZNADSS 
LVD-2655 río Cuareim Mina 1 36.1 + 6.2 
LVD-2657 río Cuareim Paso del León 083 
LVD-647 arroyo Sopas 43.5:3.6 
LVD-646 arroyo Malo ler 7/42 
LVD-2661 río Arapey Chico 36.9 1 6.5 


*Muestras de conchillas (Cyanocyclas sp. y Pomacea sp.) Fuentes: Ubilla et al. (2016); Cabrera et al. (2018). AA: Arizona Radiocarbon Lab.; AP, 
antes del presente; UIC: University Illinois Lab.; LVD: Laboratório de Vidros e Datacós, Sao Paulo. 
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de Uruguay (Departamento de Salto), área de afloramiento 
de la Formación Sopas, siendo prácticamente la única dis- 
ponible para esta área. 

Parte del contenido faunístico de la Fm. Dolores, con 
predominio de mamíferos, puede atribuirse en cierta forma 
a lo colectado por naturalistas y entusiastas de la paleon- 
tología, a fines del siglo XIX y especialmente en la primera 
mitad del siglo XX, generándose antecedentes y colecciones 
con valor histórico patrimonial (Vilardebó y Berro, 1838; 
Berro, 1927, 1929; Devincenzi, 1927; Kraglievich, 1937; 
Méndez-Alzola, 1950; Jones, 1956; Roselli, 1976, entre 
otros). Algunos de estos hallazgos se destacan a conti- 
nuación por su importancia histórica. En el año 1837, en lo 
que podría ser la primera excursión científica paleontológica 
realizada por parte del Museo de Historia Natural, creado 
ese mismo año, fueron colectados restos de un gliptodonte, 
denominado "fósil del Pedernal”, dada su proveniencia del 
arroyo homónimo, en la cuenca del río Santa Lucía (Vilardebó 
y Berro, 1838). Cabe señalar que la primera publicación en 
revista científica de material paleontológico de Uruguay 
(restos de Megatherium Cuvier, 1796) sería la realizada 
por Saint-Hilaire (1823), proveniente del arroyo Sauce-Solo 
(Departamento de Canelones), sur de Uruguay. Darwin en 
el año 1833 obtuvo el cráneo de un gran mamífero del De- 
partamento de Soriano, posteriormente descrito por Owen 
(1837) como Toxodon platensis. Estos registros, teniendo en 
cuenta su área de procedencia, probablemente correspon- 
dan a la Formación Dolores. 

Numerosos trabajos de campo regularmente realizados 
en el sur de Uruguay en las últimas décadas y estudios en 
colecciones han permitido incrementar en forma notoria el 
contenido paleontológico, principalmente de mamiferos, 
pero con relevantes nuevos datos de aves (Rinderknecht, 
2006; Corona y Perea, 2010; Rinderknecht et al, 2010; 
Jones et al., 2017, 2021; Manzuetti et al, 2018a; Ubilla et 
al, 2018; Perea et al, 2021, 2022). Al mismo tiempo, se ha 
generado un conjunto importante de edades numéricas 
(radiocarbono AMS y OSL), que ha permitido una mayor re- 
solución temporal en áreas y sitios específicos, particular- 
mente en afloramientos en la cuenca del río Santa Lucía, así 
como en barrancas costeras del Departamento de Colonia 
(Corona et al, 2013; Ubilla et al, 2018). Los mismos mues- 


tran consistentemente un patrón de edades mayoritaria- 
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mente asociadas al finipleistoceno (involucrando el UMG) y 
Holoceno Temprano. El registro de Equus neogeus como in- 
dicador del Piso/Edad Lujanense es coherente con estos 
datos, a lo que se adiciona además la presencia en varios 
afloramientos de otros taxones como Glyptodon reticulatus 
Owen, 1845, considerado típico de dicho intervalo (Cuadrelli 
et al, 2019; Perea et al., 2021). 

Entre los registros de aves más novedosos referidos 
para esta unidad, se encuentran materiales atribuidos a 
grandes buitres, de tamaño similar a los cóndores califor- 
nianos, referidos a Cathartidae indet., así como a fororráci- 
dos psilopterinos (Jones et al, 2017, 2021), aves del terror 
de mediana talla, mostrando la persistencia de este grupo 
en el Pleistoceno Tardío y complementando el rol trófico ca- 
rroñero al omnívoro y predador desarrollado por algunos de 
los mamíferos registrados (Manzuetti et al, 2018, 2020a, 
20200). 

Condiciones de aridez o semiaridez favorecidas por las 
temperaturas frías del UMG explican la presencia de algunos 
mamíferos que actualmente no viven en Uruguay. El regis- 
tro de la liebre patagónica o mara Dolichotis patagonum 
(Zimmermann, 1780), el armadillo Chaetophractus villosus 
(Desmarest, 1804), con edad-taxón **C AMS calibrada de 
28.565-27.930, apereáes de los géneros Microcavia Gervais 
y Ameghino, 1880 y Galea Meyen, 1832 e inclusive la vizca- 
cha Lagostomus maximus (Desmarest, 1817), esta última con 
una edad-taxón **C AMS calibrada de 13.982-13.941 años 
en estrecha relación temporal con la reversión antártica fría, 
así como se visualizan el desarrollo de áreas abiertas y 
semiabiertas (Rego et al, 2007; Ubilla et al, 2009; Ubilla y 
Rinderknecht, 2016; Ubilla et al, 2018; Perea et al, 2021, 
2022 y referencias incluidas). 

Por otro lado, es interesante destacar la posible persis- 
tencia en el Holoceno Temprano en esta área, de algunos 
mamíferos extinguidos de gran y mediana talla, ya que han 
sido reportados restos preservados en sedimentos datados 
en ese rango (Ubilla et al, 2018). Sin embargo, es necesario 
obtener edades-taxón para disponer de un mayor sustento 
empírico de este proceso, teniendo en cuenta que algunos 
estudios recientes realizados en otras áreas de América del 
Sur no lo descartan (Pérez et al, 2021; Gasparini y Tonni, 
2022). 
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CONSIDERACIONES FINALES 

Las investigaciones realizadas en las últimas décadas en 
afloramientos de unidades del Cuaternario continental de 
Uruguay, orientadas al estudio de vertebrados, han pro- 
porcionado relevante información para interpretar la com- 
posición de la fauna en esta área del continente. Esto se 
manifiesta en la descripción de nuevos registros y taxones, 
así como en la interpretación de las connotaciones cronoló- 
gicas y paleoambientales asociadas. 

Al mismo tiempo, se ha producido un notorio incremento 
de edades numéricas mayormente basadas en radiocar- 
bono y luminiscencia, permitiendo una calibración temporal 
más precisa en diversos afloramientos de las unidades en 
estudio. 

Tanto para la Fm. Raigón como para la Fm. Sopas, se han 
realizado estudios de microdesgaste e isótopos estables en 
taxones seleccionados de ungulados, en particular protero- 
téridos y équidos, permitiendo ofrecer interpretaciones de 
estrategias de alimentación y paleoambientes relacionados. 

Dado que los afloramientos de las unidades analizadas 
se muestran fértiles, diversas líneas de trabajo se visuali- 
zan en prospectiva involucrando estudios de la diversidad 
taxonómica, estrategias alimentarias, adaptaciones a am- 


bientes y condiciones climáticas vinculadas. 
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Abstract. The contemporary mammalian communities of South America were defined by the rise of the Isthmus of Panama and by the deep 
climatic oscillations during the Pleistocene. Horses are a conspicuous group of North American immigrant mammals that came to South America 
during the Late Pliocene and did not survive the Quaternary megafauna extinction approximately twelve thousand years ago. The present study 
compiles updated data on the phylogeny, systematics, and ecology of this group in South America. The first lineage is represented by the genus 
Equus, which appears in the Middle Pleistocene and presents anatomical features similar to those of a current horse. The second lineage is the 
species included in the genus Hippidion, which includes horses with highly distinctive anatomical features that were first recorded in the Late 
Pliocene. Both genera of horses include small (H. devillei, H. saldiasi, E. andium, and E. insulatus) and large (£. neogeus and H. principale) forms, which 
dispersed in South America using two different routes. The possible model for this dispersal indicates that the small forms used the corridor 
of the Andes, while the larger horses dispersed along the eastern route and some coastal areas. 


Key words. Perissodactyla. Equidae. Pliocene. Pleistocene. South America. 


Resumen. DIVERSIDAD DE LOS ÉQUIDOS FÓSILES DE AMÉRICA DEL SUR. Las comunidades de mamíferos contemporáneas de América del 
Sur estuvieron definidas por el surgimiento del Istmo de Panamá y por las profundas oscilaciones climáticas durante el Pleistoceno. Los caballos 
son un grupo conspicuo de mamíferos inmigrantes norteamericanos que llegaron a Sudamérica durante el Plioceno Tardío y no sobrevivieron 
a la gran extinción de la megafauna hace aproximadamente doce mil años. El presente estudio recopila datos actualizados del Cuaternario 
tardío sobre la filogenia, sistemática y ecología de este grupo en América del Sur. El primer linaje está representado por el género Equus, que 
aparece en el Pleistoceno Medio y presenta rasgos anatómicos parecidos a los de un caballo actual. El segundo linaje son las especies incluidas 
en el género Hippidion, que eran caballos con características anatómicas muy distintivas que se registraron por primera vez a finales del Plioceno. 
Ambos géneros de caballos incluyen formas pequeñas (H. devillei, H. saldiasi, E. andium y E. insulatus) y grandes (£. neogeus y H. principale), que 
se dispersaron en América del Sur utilizando dos rutas diferentes. El posible modelo de esta dispersión indica que las formas pequeñas utilizaron 
el corredor de los Andes, mientras que los caballos más grandes se dispersaron por la ruta oriental y por algunas zonas costeras. 


Palabras clave. Perissodactyla. Equidae. Plioceno. Pleistoceno. América del Sur. 


THE WORKS carried out by Eduardo P. Tonni on the Quaternary 
mammals of the Pampean Region have fundamentally con- 
tributed to this record being considered one of the best in 
South America. Tonni was interested in increasing the 
knowledge of these faunas and consequently encouraged 
his fellows to focus on updating his systematic knowledge 
of the different groups. So, in the year 1984, José Luis Prado 
(1.L.P.) began to review the fossil horses, a task that he 
continued from 1985 in collaboration with María Teresa 
Alberdi (M.T.A.) when she visited the Museum of La Plata. 
This uninterrupted collaboration grew and allowed the de- 
velopment of a project financed by the European commu- 
nity under the co-direction of Tonni. 


02023 Prado € Alberdi | CC BY-NC 4.0 | Acceso Abierto - Open Access 


Horses are the only living members of the Equidae 
family, which today comprises seven species in the genus 
Equus (including zebras, asses, and caballine horses). In con- 
trast, the equid fossil record shows that extraordinarily 
more diversity existed in the past. This record provides 
multiple examples of highly dynamic evolution marked by 
various waves of explosive radiation and extinctions, inter- 
continental migrations, and local adaptations (Simpson, 
1951, 1953; MacFadden, 1992; Cantalapiedra et al, 2017). 

Fossil horses played a crucial role in providing evidence 
for Darwin's theory of evolution and, later, in what came to 
be called the modern synthesis (Simpson, 1951). Marsh 
(1874) had made a considerable collection of fossil horses in 
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North America. He also began to study the horse's record 
and ordered them according to the size of the teeth, the 
height of the dental crown, and the number of fingers of the 
extremities, and thus, laid the foundations for the future of 
macroevolution studies. 

Charles Darwin, first discovery one tooth of a horse, dur- 
ing the Beagle expedition, in the Pampa at "Bajada de Santa 
Fé” (Entre Ríos Province); this material is stored at Natural 
History Museum in London. Owen (1840, p. 109) confirmed 
its membership to an extinct species indicating "This evi- 
dence of the former existence of a genus, which, as regards 
South America, had become extinct, and has a second time 
been introduced into that Continent”. After this discovery, 
many notes and articles took place without clearly 
demonstrating the diversity of this group in South America. 
Recently, several papers admitted the presence of two 
genera: Equus Linnaeus, 1758 and Hippidion Owen, 1869 
(Alberdi 8 Prado, 1993; Prado € Alberdi, 1994, 2008, 2012, 
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Figure 1. Main distribution of Hippidion and Equus genera in South 
America. The drawings of the horses were made Mauricio Antón. 
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2016; Machado 8 Avilla, 2019). Each genus has character- 
istic dental morphology and an evident intraspecific vari- 
ability. The morphology in Hippidionis more primitive than 
Equus and has a most robust body structure (Prado, 1984; 
Alberdi et al, 1986, 1987; Alberdi, 1987; Prado € Alberdi, 
1994, 2014, 2016; Der Sarkissian et al, 2015, among others). 

Equus genus arose in the Pliocene of North America 
and dispersed in Eurasia, Africa, and South America (Mac- 
Fadden, 1992). Hoffstetter (1950) created the subgenus 
Amerhippus to comprise all species of Equus genus from 
South America, based on “the absence of infundibulum 
marked on the surface of the lower incisors”, that is, in our 
opinion, the loss of enamel on the occlusal surface. Poste- 
riorly, Hoffstetter (1952), in his revision of the Ecuador 
mammals, indicated that the ulna is strongest in this sub- 
genus than other Equus, except Equus andium due to its 
small size. The distinguishing of Amerhippus subgenus from 
this originality is controversial. Orlando et al. (2008) using 
the DNA-based phylogenetic analyses showed that all 
Pleistocene South American Equus species belonged to the 
caballine horse lineage, not a different subgenus as he indi- 
cates (Hoffstetter, 1950). We questioned the employment 
of Amerhippus subgenus and chose to suppress its use 
(Prado € Alberdi, 2017). 

The first records of South American horses came from 
the Middle Pleistocene sequence of Tarija (Bolivia), which 
was dated about 1.0-0.8 Ma by MacFadden et al. (1983) and 
MacFadden (2013). Recently, Prado and Alberdi (2017) re- 
viewed the horses” group and specified that there were 
three valid species, Equus andium Branco, 1883 (ex Wagner, 
1860), Equus insulatus Ameghino, 1904, and Equus neogeus 
Lund, 1840 (Fig. 1). Machado et al. (2017) considered a con- 
tinuum of gradual variation of autopodial dimensions in 
which these species partially overlap. Consequently, Equus 
species from South America represent a species cline in 
which Equus andium and Equus neogeus represent the di- 
agnostic metapopulations, considering the presence of a 
single species in South America. In Machado and Avilla 
(2019), the analysis includes most of the dental data, but 
does not take into account the degree of wear, which pro- 
duces an overlap in the data. Consequently, they suggested 
Equus neogeus as the only species in South America. In our 


opinion, comparing their data and ours (are practically the 


similar data and equal analysis and result), we interpreted 
that the differences in size and weight are sufficiently 
marked to include the three forms corresponding to three 
species “in a single genus” (Prado € Alberdi, 2017). 

In 1869, based on the description of a single molar from 
Brazil, Owen created the genus Hippidion. Later, Moreno 
(1891) studied a complete skull and several postcranial 
remains from the Pleistocene of Lobería locality (Argentina) 
and named it Onohippidium munizi. MacFadden and Skinner 
(1979) indicated the presence of both genera (Hippidion and 
Onohippidion) in North America. Alberdi and Prado (1993, 
2004) recognized the presence of a single genus, Hippidion, 
endemic in South America and considered the remains from 
North America, but belonging to Dinohippus related to him 
(Prado 8, Alberdi, 1996; Alberdi 8 Prado, 1998). Lately, Avilla 
et al. (2015) created a new genus (Boreohippidion) for the 
material described as Onohippidium galushai by MacFadden 
and Skinner (1979) from North America. We think this taxon 
should be named Dinohippus galushai (not only does it have 
a minor naso-incisival notch retraction, but its extremities 
are similar to those of the Dinohippus species). The record 
shows that Hippidion is present in Argentina, Bolivia, Chile, 
Brazil, Peru, and Uruguay from the Pliocene to the Late 
Pleistocene (Fig. 1). The revision of this genus by Alberdi and 
Prado (1993) identified three species: Hippidion principale 
(Lund, 1845), Hippidion devillei (Gervais, 1855), and Hippidion 
saldiasi (Roth, 1899). The most important differential 
Characteristics of these species are in their body size. The 
deep nasal notch characterizes this genus, which can make 
us think about the presence of a proboscis, and has distal 
extremities with robust metapodials. The upper teeth show 
an oval protocone, with simple enamel plication, more or 
less rounded. The lower teeth have a deep ectoflexid, 
penetrating the isthmus, and paraconid and hypoconid 
rounded. Hippidion principaleis the largest, and the shortening 
metapodials characterize both Hippidion saldiasiand Hippidion 
devillei. In the present study, we supply a state-of-the-art 
about the diversity of Equidae from South America. 


PHYLOGENY 
Early studies suggest that equids were a single 
assemblage that gradually evolved from Hyracotherium, with 


low crown teeth and four toes on the forefoot and three on 
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the hind leg, up to the more recent Equus, that has high 
crown teeth and a single toe (Simpson, 1951). This classic 
hypothesis involves a progressive increase in body mass, a 
gradual finger reduction, and slenderness of the limbs to 
better evade predators in open habitats and the develop- 
ment of more complex teeth to overcome abrasive grasses. 
Later studies indicate more complicated radiation and 
divergent lineages characterized by consecutive evolution- 
ary radiations. 

Earliest Equidae shares many characters with primitive 
representatives of other perissodactyl lineages (í.e., they all 
share a small size, four-toed forefeet, and brachydont 
dentition). But they are lacking many of the highly derived 
characters of the latter species common traits to all 
Equidae. This family is divided into three subfamilies: a basal 
Hyracotheriinae (Eocene), late Eocene to Late Miocene 


Anchitheriinae, and Early to Late Miocene Equinae (Fig. 2). 


== Merychippini (basal) AE 
| == O Prothoequini O 
1 f EKX—4 
| — — Hippidion (3) 
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| == Equus 
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| =— 
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== Protohippini O 
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==> New Word Hipparionini 
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Earl Middle Late 
20 15 10 5 0 
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Figure 2. Phylogeny of Subfamily Equinae (Modified from Prado 8 
Alberdi, 2017 and Cantalapiedra et al, 2017). 1, Merychippini (basal); 
2, Prothoequini; 3, Hippidion; 4, Equus "Group”; 5, Protohippini; 6, New 
World Hipparionini; 7, Old World Hipparionini. Time scale= 20 Ma. 
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Both the Anchitheriinae and the Equinae originated in North 
America, and the lineages of both subfamilies migrated to 
the Old World (Froehlich et al, 2002). 

The late Eocene saw a new type of horse featuring three 
toes and ectolophodont teeth void of cement. These forms 
(Mesohippus and Miohippus) are the first representatives 
of the subfamily Anchitherinae (MacFadden, 1992), which 
later were involved in the first relevant event of horse 
diversification in Miocene times. The anchitheres were the 
first known horses to venture outside North America. 

During the late Early Miocene, between 19 to 16 Ma, the 
fossil record shows a second radiation. From the genus 
Merychippus, three tribes evolved: Hipparionini, Protohippini, 
and Equini, all of them widely distributed in North America. 
The Hipparionini tribe, broadly represented by the genus 
Hipparion, migrated to the Old World in the Late Miocene 
(Woodburne € MacFadden, 1982). It was a dominant equid 
in the Neogene record of the Palearctic, Ethiopian, and 
eastern, coexisting in some places with Equus (Eisenmann 
8, Brunet, 1973; Lindsay et al., 1980). This second radiation 
occurred around 15-12 Ma ago. lt brought the development 
of hypsodonty influenced by climate and vegetation 
changes (Hulbert, 1993). Around 3.0-2.5 Ma, Equus also 
emigrated to the old world favored by the decrease in 
temperatures and the increase in polar caps that led to the 
drop in sea level through the Bering Strait on the one hand; 
and on the other hand, the dispersion of Equus to South 
America was favored by the rise of the Isthmus of Panama. 
Both migrations developed widely both in the Old World and 
in South America. The results of Cantalapiedra et al. (2017) 
indicated that morphological changes are not only faster 
during moments of group diversification but may be slower. 
They suggested a scenario where radiation produced very 
similar species in ecology and shape, and therefore niche 
differentiation was not the engine of species multiplication. 
The authors argued that the numerous climatic conditions 
are responsible for the diversification of horses during the 
last 18 Ma, either by population fragmentation associated 
with more significant habitat heterogeneity or by favoring 
the colonization of new, inaccessible geographic areas until 
that moment. It is a complex evolutionary process, detailed 
by statistical and macroevolutionary analyzes. 


Living horses belong to the genus Equus, the only per- 
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sisting branch of the horses' evolutionary tree. Molecular 
analysis supports this hypothesis (Vilstrup et al, 2013). The 
current horse's diversity dwarfs compared to the more than 
200 species defined in the fossil record. The ancestor of 
Equus lived in North America around 4.0-4.5 Ma before 
displacing into another continent. The ancestors of South 
American equids reached South America across Panamanian 
Isthmus (MacFadden, 1997). The descendants of the Equus 
genus in South America appeared approximately 0.99 Ma 
(MacFadden, 2013) and presented horse-like genetic trait 
affinities (Orlando et al., 2009). The descendants of the 
Hippidion genus appeared around 2.5 Ma and involved two 
genetically very much alike generalists (Hippidion principale 
and Hippidion saldiasi) and one genetically distinctive high- 
altitude specialist (Hippidion deville)) (Prado 4 Alberdi, 1996; 
Orlando et al., 2009). 

There is no consensus about the origin of the three 
Hippidion species. Prado and Alberdi (1996) observed 
apparentaffinities between Hippidion and Pliohippusin their 
cladistics analysis. This latter genus lived between 6 and 
14.5 Ma in North America. According to them, Hippidion 
could have derived from the line that gave rise to modern 
Equidae until about 10 Ma, similar result proposed Barrón- 
Ortiz et al. (2019). These authors used the divergence time 
criterion, which states that species should be regarded as 
distinct genera if they diverged well before the Miocene— 
Pliocene boundary. Based on this criterion, they proposed 
the assignment of a new genus to "Dinohippus” mexicanus, and 
the synonymy of Haringtonhippus with Equus. They represent 
too much time before the entry of the hippidiformes in South 
America. In contrast, the partial sequences of ancient 
mitochondrial DNA suggest a relatively more recent 
derivation, whit Hippidion among modern equids. Weinstock 
et al. (2005) indicated that, unlike the models elaborated 
with the morphology, Hippidion was phylogenetically close 
to the horses sensu stricto, with clearly more recent onset 
than the date of around 10 Ma. Furthermore, their 
demonstration that the stilt-legged horses, often regarded 
as Old World migrants correlated with the Asses hemionus 
from Asia, affected an endemic line in North America. 
Orlando et al. (2009) noted that Hippidion devillei joins a 
paraphyletic ensemble based on Hippidion principale and 


Hippidion saldiasi. However, nuclear data remains to establish 


whether the latter represents two different morphospecies. 
Lately, Der Sarkissian et al. (2015) determined eight entire 
mitochondrial genomes of Hippidion. They indicated that the 
two sequenced morphospecies (Hippidion saldiasi, Hippidion 
principale) formed a monophyletic clade, original to current 
and extinct Equus lines. 


BIOGEOGRAPHY 

Gould and Eldredge (1977) postulated that climate 
change could contribute to cladogenetic speciation by 
isolating populations within the species” geographic range. 
However, it is not always clear the role of the climate in 
evolution. Several studies indicate that climate changes can 
represent a powerful mechanism to force speciation due to: 
introducing vicarious barriers as climatic zones change 
across the Earth's surface; can promote dispersal due to the 
search for the climatic space preferred by the different 
populations; can force isolation of small community by the 
above conditions, and can act as selective pressure when 
populations inhabit a new climatic space. For this reason, 
many authors consider it an essential motor in evolution 
(Janis, 1989, 1993, 1997; Janis 8£ Wilhelm, 1993; Vrba, 
1993, 1995; Janis et al, 2000; Vrba € DeGusta, 2004; 
among others). 

In North America, the climate varied from hot and humid 
to cold and dry from the Miocene to the Pliocene, with 
fluctuations. Savanna and grassland habitats increased 
during the Miocene due to the shallow effects of rain and 
cooling. Thus, geographic and climatic differences between 
regions formed various habitats that supported a diverse 
group of mixed-browsing, grazing, and foraging mammals 
(Hulbert 8 MacFadden, 1991). During the Early Miocene, 
tiny horses that inhabit more covered (leafy) environments 
begin to develop or diversify, exhibiting body size plasticity 
and tooth morphology alterations (MacFadden, 2005). At 
this time, the Equinae subfamily undergoes a significant 
radiation event. Parahippus (the last genus in which side 
toes were critical for mechanical support) marks the basis 
of the adaptive radiation of herbivores that lived 
contemporaneously with browsing forms (MacFadden, 
1992). Most speciation events were via dispersal into new 
regions (Maguire 8 Stigall, 2008). This diversification took 


place in various stages and different geographic areas, 
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from North America to the rest of the New and Old World. 
Classically, this radiation has been related to climate and 
environment as the evolution of grassland habitats in North 
America during this time (Matthew, 1912; Stirton, 1947; 
Shotwell, 1961; Webb, 1977, 1983; Stebbins, 1981; Janis, 
1989; MacFadden 4 Cerling, 1994; Webb et al., 1995; 
Stigall, 2013). This diversification would bring with it the 
development of the hypsodonty linked to the presence of 
abrasive grasses richer in silica or a more significant amount 
of dust in suspension as a consequence of high volcanic 
activity (Osborn, 1910; Matthew, 1926; Simpson, 1951; 
Janis, 1988; Wang et al, 1994; MacFadden, 1997, 2000). 
As grasslands spread throughout the Miocene and 
Pliocene in North America, the Equini tribe experienced 
significant adaptive radiation, achieving larger body sizes 
and increased skull and jawbones to accommodate the 
larger size of their premolars and molars. Around 13 Ma, 
during the Clarendonian, the trend towards colder and drier 
climates resulted in a mosaic of open deciduous forest and 
grasslands in the Great Plains region. The interval also saw 
a global increase in the biomass of plants using C4 
photosynthesis, as indicated by changes in carbon isotope 
ratios of tooth enamel from fossil herbivores around the 
world (MacFadden et al, 1996; Cerling et al, 1997). The new 
extensive grasslands and steppes (deciduous trees, boreal 
forests, tundra, and desert biomes) replaced the savanna 
during the Pliocene and the Early and Middle Pleistocene. 
Plant communities were significantly affected by climatic 
changes linked to glacial cycles throughout the Late 
Pleistocene. During cold spells, continental ice sheets 
supplanted the boreal ecosystems, and tundra vegetation 
replaced forests in areas not covered by glaciers. Boreal 
communities supplanted temperate ones in mid-latitudes. 
On the contrary, the cold communities withdrew towards 
the north during the interglacial intervals. North America 
experienced increased aridity and decreased temperature 
throughout the last 10 Ma of the Cenozoic due to global 
changes, with a warm pulse around 3 Ma (Graham, 1999). 
The emergence of the Panama Isthmus locked commu- 
nication between the Atlantic and Pacific oceans and altered 
both water circulations, facilitating the Arctic polar ice cap 
installation. The cool Circum Antarctic Current was estab- 


lished (Pascual et al, 1996). The Pliocene in South America 
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is marked by the apogee of the Age of the Southern Plains 
(Ortiz Jaureguizar 4 Cladera, 2006). In northern South 
America, the Pliocene flora changed successively from 
tropical lowland to high-elevation vegetation due to the de- 
veloping Andes. On the contrary, grasslands and steppes 
were dominant in southern South America. The most evi- 
dent changes between Tertiary and Quaternary climatic 
conditions correlate to the environment's amplitude and 
frequency. Throughout the Pleistocene, glaciers' repeated 
advance and retreat produced coincident expansion and 
retraction of arid and humid climates. A savannah corridor 
developed along the eastern margin of the Andes, offering 
a corridor that connected the grasslands of Argentina and 
Colombia, continuing northward across the Panamanian 
land bridge to North America. Equally, when open areas 
withdrawal through interglacial periods of warm wet cli- 
mates, rainforests increased and favored a second corridor 
to expand across eastern South America (Sánchez et al, 
2004). 

The uplift of the Isthmus of Panama about 3.0 Ma 
favored the dispersion of horses into South America 
(Simpson, 1950, 1980; Patterson 8, Pascual, 1972; Webb, 
1976, 1985, 1991; Morgan, 2002, 2005). The latest studies 
indicated that this exchange was complex and began before 
the Pleistocene, probably during the Miocene, but the main 
phase of the GABI took place around 2.7-1.8 Ma (Cione $ 
Tonni 1995a, 1995b; Ortiz Jaureguizar, 1997, 2001; Scillato- 
Yané et al., 2005; Woodburne et al., 2006; Reguero et al, 
2007; Carlini et al, 2008). Some authors considered that this 
bridge acted as a selective environmental filter (Webb, 
1978; Simpson, 1980). Biogeographic data shows three 
fundamental habitats in the Panamanian bridge: mesic 
tropical forest, mesic savanna, and xeric scrub savanna 
(Webb, 1978). During the Pleistocene, the rise and fall of 
glaciers led to an increase and decrease in arid and humid 
biomes. While in times of cold climates, there was a 
decrease in subtropical and tropical biomes, leading to the 
rise and interconnection of open spaces. 

The first record of the Equini tribe corresponds to the 
genus Hippidionin Esquina Blanca (Jujuy, Argentina): Hippidion 
devilleiin sediments dated around 2.5 Ma (Prado et al, 1998, 
2000; Reguero et al, 2007) and the first record of Equusis in 
Tarija, Bolivia (MacFadden € Azzaroli, 1987; MacFadden, 
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2013), were the evidence documents that Equus occurs from 
15 superposed faunal horizons throughout the Tolomosa 
Formation. This biostratigraphic sequence is calibrated 
between 1.07 to <0.76 Ma, coincident with phase 3 of the 
“Great American Bioestratigraphical Event” (GABI, sensu 
Webb, 1976). 

The amplitude and frequency of environmental changes 
during the Pleistocene in South America are related to the 
cyclical expansion and retreat of glaciers, leading to 
increased and reduced arid zones. This event gave rise in 
the Andes to a north-south corridor for animals and plants 
that connected the steppes and grasslands of southern 
Argentina with the grasslands of Colombia, continuing north 
through the Panamanian land bridge to southeastern North 
America. On the other hand, during interglacial periods of 
hot and humid climates, open areas decreased, and tropical 
forests expanded, representing a second corridor through 
eastern South America (Sánchez et al, 2004). According to 
Prado and Alberdi (2014), gave rise to two possible dispersal 
routes, one through the Andes corridor (the smaller species 
E. andium, E. insulatus, H. devillei, and H. saldiasí and the 
other by the route of the eastern plains (the larger forms, £. 
neogeus, and H. principale). Despite these species' wide 
dispersal and richness, horses disappeared from South 
America at the end of the Pleistocene (Prado et al., 2011). 
In the Late Pleistocene of Chile there are few but significant 
data on the coexistence of H. saldiasi and H. principale. One 
explanation could be that H. principale has crossed the range 
through some valleys from the east, as was also proposed 


for Notiomastodon. 


FEEDING ECOLOGY AND BODY MASS 

Recently, carbon isotope analysis indicates that these 
horses had different dietary adaptations (Sánchez et al, 
2006; Prado et al, 2011). Their high-crowned teeth 
traditionally suggested that horses ate abrasive grasses. 
However, the carbon isotopes in this region indicate that the 
horses were both mixed-grass eaters and more specialized 
C5 grasses. Late Pleistocene horses show a wide range of 
8"C values ranging from closed forests to C, grasslands. 
This variability in their diet and extension in their occupied 
biome follows the habitat theory postulated by Vrba 


(1992), according to which North American generalists and 


open biome specialists experienced successful radiation 
throughout South America (Vrba, 1992; Moreno Bofarull et 
al., 2008). In general, E. insulatus from Santa Elena (Ecuador) 
exhibit high 6**C values indicative of an exclusive diet of C,,. 
High values of 8"%0¿03 in this horse are related to the 
ingestion of meteoric waters in a tropical environment. £. 
neogeus has a wide range of 8**C values. The sample from 
Pampas has 8”*C values typical of open Cz forests and 
grasslands. In contrast, samples from northeastern 
Argentina yielded $**C values from C, areas, with very few 
C5-C, mixture samples. Surprisingly, 8'0¿y3 does not 
reflect this latitudinal variation, and the variability in oxygen 
isotope values is lower than that observed in 8**C. The 
entire sample of E. insulatus from Tarija has 8**C values 
from a mixture of C3-C,. The high altitude of Tarija explained 
the low value of 69093. Equus andium has 6**C values 
indicative of a mixed Cz to C3-C,. Recently, the stable 
isotope analyses on £. andium from several Late Pleistocene 
locations in the northwestern Chilean Patagonia indicated 
the presence of Cz vegetation ranging from forestal to 
woodland areas (González-Guarda et al, 2017). Low 6"*0c093 
values are also due to the effects of high highs. Hippidion 
shows significantly lower 8**C values, indicating a more 
restricted diet to C¿ wooded forests or open areas. Hippidion 
devillei and H. saldiasi have lower 8*%0¿93 values than H, 
principale. This is due to high elevation effects in the case of 
H, devillei and high latitude effects H. saldiasi(52* S). 
Latitude and altitude determine the distribution of 
vegetation throughout the world. C, plants repeatedly 
evolved from GC; plants as an adaptation to low CO) levels, 
conditions of water stress, and high rates of insolation and 
high temperatures. Decreasing stomatal conductance can 
reduce transpiration and increase water use efficiency 
compared to Cz vegetation (Edwards € Smith, 2010). 
Therefore C, plants are frequently found in hot and arid 
climates and they are more abundant at middle latitudes 
and low altitudes (Sage et al., 1999). As expected, carbon 
values experience an increase in decreasing latitude. Sage 
et al. (1999) show that today C, grasses are absent in 
southern latitudes above 46” S. MacFadden et al. (1999) 
viewed the transition between C, and C3 plants around 
32-35” S when considering the 87*C values of Pleistocene 


Equus. 
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Specifically, Hippidion devilleifrom the Early Pleistocene 
fed on Cz plants. Hippidion principale from the Middle 
Pleistocene fed on Cz and C5-C, plants mixed diet, while 
those from the Late Pleistocene fed on all C3 plants. These 
data are concordant in part with Bolivia's lower and Middle 
Pleistocene (MacFadden 8 Shockey, 1997). These authors 
suggested that the Tarija horses fed to a greater extent on 
C, plants (£. insulatus) and other especially mixed plants (H, 
principale and H. devilleí), which indicates they could have 
found their food resources in a wide range of pastures. This 
pattern suggests that equids from the Middle Pleistocene 
used different types of opportunistic feeding in the Pampean 
Region and may have adapted to very varied habitats. 
However, most of the Middle Pleistocene horses preferred 
mixed feeding. 

In contrast, the Late Pleistocene populations tend to a 
more selective diet, restricting their habitat preference. In 
any Case, different nutritional hypotheses have been 
postulated concerning the extinctions of mega mammals at 
the end of the Pleistocene and the theory of the more 
significant number of extinct taxa related to specialized 
diets. The preference of H. principale and E. neogeus for 
resource partitioning in the Pampean Region during the Late 
Pleistocene would confirm these hypotheses. 

Body mass estimates built on regression equations 
between bone measurements and body masses across 
known modern specimens provide a way to combine body 
size data obtained from some skeletal dimensions. Alberdi 
et al. (1995), in their work on the study of the body mass of 
horses, observed a different pattern of chronological 
changes in body mass for each continent. There is a 
decreasing trend in body mass in Europe and Africa, while in 
North America, the general direction is the inverse, with 
body mass increasing over time. Finally, two different 
lineages show both trends as evident in South America. 
Within the Hippidion group, the medium-sized H, devillej 
produced two species of body mass: H. saldiasi, which has a 
similar body mass, and H. principale, which reaches a larger 
size (Figs. 3, 4). In the Equus group, the medium-sized E. 
insulatus gave rise to two groups of different sizes: E. neogeus, 
which maintains or increases their body mass, and the small 
E. andium. |n general, one can make two observations: first, 


autopodial elements are better predictors of body mass than 
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Figure 3. Representation of the Hippidion genus. From top to bottom: skull of Hippidion prinipale from Mar del Plata in right side view; P3-M3 
right of Hippidion principale from Quequén Grande, in occlusal view; and p2-m3 right of Hippidion principale from Tarija, in occlusal view (Modified 
from Alberdi 8 Prado, 2004). Scale= 10 cm. 
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Figure 4. Different metapodials, MCIIl and MTIII, of Hippidion species from South America. 1, MCII! of Hippidion principale from Tarija; 2, MTIII 
of Hippidion principale from Tarija; 3, MCIIl of Hippidion devilleifrom Tarija; 4, MTI! of Hippidion devillei from Tarija; 5, MCIIl of Hippidion saldiasi 
from Ultima Esperanza; 6, MTIIl of Hippidion saldiasi from Ultima Esperanza (Modified from Prado 8 Alberdi, 2017). Scale= 10 cm. 


cranial elements, and second, anteroposterior diameters of 
metapodials and the first phalanx are better predictors of 
body mass than lengths and widths (Figs. 5, 6). We might 
expect a priori that some skeletal dimensions were closely 
related to body mass as a logical consequence of the fact 
that the extremities usually transmitted bodyweight to the 
substrate (Hylander, 1985; Jungers, 1988). In addition, the 
highest prediction values of the maximum metacarpal and 
phalanx depths, such as opposite lengths and widths, can 
be expected since while the depths change in direct 
proportion to body mass, the sizes and widths show some 
variations. There is the same obstacle in comparing our 
results with other authors because they use different 
groups of perissodactyls (Janis, 1990; Scott, 1990) or 
different size ranges for existing Equus (MacFadden, 1986). 

On all continents, environmental conditions and the type 
of substrates strongly influence the evolutionary history of 
Equini. Hot climates and environments with a significant 
forested component (for example, wooded savannas) and 
hard substrates correlated with the small body size 
species. In contrast, large species are related to cold 


climates, open vegetation (e.g., steppes and grasslands), and 


soft substrates. Large body size could be associated with 
open environments primarily to aid the energy efficiency of 
locomotion (Peters 8 Wassenberg, 1983). These data for 
monodactyl equids suggested a correlation between global 
temperatures and the body sizes of the species. But if we 
consider the entire record of the Equidae family (56 million 
years), global temperatures seem to correlate with the 
taxonomic diversity of horses (Shoemaker € Clauset, 2014). 
These authors observed that the mechanism called "driving 
or directional diffusion model”, in which the selective effects 
on the body size of the species vary independently of the 
state of occupation of the nearby niches, substantially 
explaining most of the changes observed in the evolution 
of the body mass of Equidae. These results suggest that 
increases in disparity are not necessarily driven by 
macroecological competition for niches, as is commonly 
assumed. Saarinen et al. (2016) indicated that the 
correlation of body size and vegetation openness is unclear 
and is likely to reflect the varying effects of population 
density, and environmental 


ecological adaptations, 


conditions on the body size of different species. 
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Figure 5. Representation of the Equus genus. From top to bottom: 
skull of Equus neogeus from Luján in left side view; P2-M3 right of 
Equus andium from the Chalán, Punín, in occlusal view; and p2-m3 left 
of Equus insulatus from Tarija, in occlusal view (Modified from Alberdi 
8 Prado, 2004). Scale= 10 cm. 


CONCLUSIONS 

The six species of South American Equidae were 
recorded over much of the continent, from the Andes to 
the immense plains. However, two possible dispersal routes 
explain their distribution, one through the Andes corridor 
(E. andium, E. insulatus, H. devillei, and H. saldiasí) and the other 
by the route of the eastern plains (£. neogeus and H. principale). 

The last record of horses in different regions in South 
America provides insights into potential causes of their 
extinction. The data mainly from Pampas and Patagonia re- 
gions is sufficiently robust to support the synergy hypothe- 
sis interaction among the last appearance records of horses, 
first appearance records of humans, and the Younger Dryas 
to Holocene climatic transition in South America. The sta- 
ble isotopes and dental enamel microwear indicate that 
horses from South America had different dietary adapta- 
tions. This generalist-opportunist alimentary strategy fa- 
cilitated the dispersal of this group in South America, where 
they occupied a wide range of environmental conditions 
from cold and arid to hot and humid habitats. But, the Late 
Pleistocene populations tend to a more selective diet, re- 
stricting their habitat preference. These specialized diets 
may be another reason to fall these species to extinction at 
the end of the Pleistocene. However, the evidence is still 


patchy and we need more information from other regions. 


(4) 6) (6) 
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Figure 6. Different metapodials, MCIIl and MTIIl, of Equus species from South America. 1, MCIIl of Equus neogeus from Quequén Salado-Indio 
Rico; 2, MTII! of Equus neogeus from Quequén Salado-Indio Rico; 3, MCII! of Equus insulatus from Tarija; 4, MTIIl of Equus insulatus from Santa 
Elena; 5, MCIIl of Equus andium from Riobamba; 6, MTII! of Equus andium from Riobamba (Modified from Prado €, Alberdi, 2017). Scale= 10 cm. 
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Abstract. "The present state of knowledge of the Cenozoic birds of Argentina” published in Contribution in Sciences in the year 1980, written 
by the argentine paleontologist Eduardo Pedro Tonni, became a must-read for those interested in the record of fossil birds. In that work, all the 
records known up to that time are compiled and some comments are made. Since then, there have been crucial advances in unraveling the 
diversity of Cenozoic birds in Argentina. Based on that work, here is a detailed updated, and annotated list of all known avian records in Argentina 
that includes representatives of Palaeognathae (Tinamiformes and Rheiformes), Galloanseres (Anseriformes), and Neoaves (Sphenisciformes, 
Procellarifomes, Suliformes, Charadriiformes, Phoenicopteriformes, Ciconiiformes, Pelecaniformes, Coraciimorphae, Cathartiformes, 
Accipitriformes, Falconiformes, Cariamiformes, Psittaciformes and Passeriformes). Besides, a substantial contribution is that here are 
photographs of the holotypes of all the new species that were nominated after Tonni's paper. 


Key words. Cenozoic. Argentina. Avian Fossil record. 66 Mega-anna—Recent. 


Resumen. “EL ESTADO ACTUAL DEL CONOCIMIENTO DE LAS AVES CENOZOICAS DE ARGENTINA” DE TONNI 1980: CUATRO DÉCADAS 
DESPUÉS. "The present state of knowledge of the Cenozoic birds of Argentina” publicado en Contribution in Sciences en el año 1980, escrito por 
el paleontólogo argentino Eduardo Pedro Tonni, se convirtió por varias décadas en una lectura obligada para quienes estuvieran interesados 
en el registro de aves fósiles. Dicha contribución recopila todas las especies conocidas en Argentina hasta aquel momento, con comentarios 
sobre algunas de estas. Desde entonces, ha habido avances cruciales para desentrañar la diversidad de las aves cenozoicas de la Argentina. 
Basados en dicho trabajo, aquí se realiza un listado actualizado y comentado de todas las especies descritas hasta el momento en la Argentina 
que incluye representantes de Palaeognathae (Tinamiformes y Rheiformes), Galloanseres (Anseriformes) y Neoaves (Sphenisciformes, 
Procellarifomes, Suliformes, Charadriiformes, Phoenicopteriformes, Ciconiiformes, Pelecaniformes, Coraciimorphae, Cathartiformes, 
Accipitriformes, Falconiformes, Cariamiformes, Psittaciformes y Passeriformes). Además, una contribución sustancial de este trabajo es que 
aquí se reúnen fotografías de los holotipos de todas las especies que fueron nominadas después del trabajo de Tonni. 


Palabras clave. Cenozoico. Argentina. Registro fósil de aves. 66 Mega-anna-actualidad. 


In THE 80s, Eduardo Pedro Tonni summarized the then  Mesopotamian, Ensenadan, Lujanian), ending with the Recent 


known avian fossil record in Argentina, a reference point for 
scholars in bird systematics, biogeography, and evolution 
(Tonni, 1980). He was preceded by a small number of 
researchers interested in fossil birds (e.g., Ameghino, 1891, 
1895, 1899; Moreno € Mercerat, 1891; Rovereto, 1914; 
Kraglievich, 1931, 1932), but the knowledge regarding fossil 
birds was very uneven between families. Tonni's work 
gathered all the available information in an ordered list 
following the Mammal Ages proposed by Pascual et al. 
(1965; Casamayoran, Divisaderan, Deseadan, Patagonian, 


Santacrucian, Friasan, Chasicoan, Huayquerian, Montehermosan, 
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with discussions towards the end of some cases that he 
considered most relevant. Numerous bird taxa were 
described after the publication of Tonni (1980), many of 
them collected in later compilation works (Tonni € 
Tambussi, 1986; Tambussi 4 Noriega, 1996; Tambussi, 
2011; Tambussi 8 Degrange, 2013; Agnolín, 2016a). 
Together, these fossils provide valuable information on the 
ecology, biogeography, evolution, and past diversity of birds. 

Keeping up with scientific advances is a core activity of 
the academic researcher and scientists must locate relevant 


information within a body of literature that is growing by 
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millions of new articles per year. In this sense, this work aims 
to be an aid by gathering all the fossil bird records of the 
Cenozoic of Argentina. All known bony records are included 
here, except some remains of uncertain affinities. Footprints, 
feathers, and eggshells are excluded. We order this work by 
gathering the records by systematics and secondly by 
lithostratigraphic units and their suggested geochronology 
from the oldest to youngest, and not by Land Mammal Ages. 
A substantial contribution to this updated list of records is 
that photographs of the holotypes of all the species that 
were nominated after the work of Tonni (1980) are gath- 
ered here. Photographs of some taxa are even published for 
the first time (Pseudoseisura cursor Tonni 8 Noriega, 2001 
and Lophiornis obliquus Ameghino, 1891). After the section in 
which the records are listed according to the most recent 
knowledge, some general considerations are made. 


MATERIALS AND METHODS 

Author's names are only given for fossil species at first 
mention. When necessary, the terminology of Baumel 8 
Witmer (2003) is used to refer to a bone accident. The terms 
“crown group” and "stem group” specify the position of 
fossil taxa relative to their existing relatives. Systematic pa- 
leontology includes cenozoic bird records, their current sta- 
tus, and pertinent references, which are organized following 
the order proposed by the lOC World Bird List (Gill et al, 
2022). For species primarily registered outside Argentina, 
both the holotype and the Argentinean specimens are listed. 
Institutional acronyms. AMNH, American Museum of 
Natural History, New York, EEUU. BAR, Museo Asociación 
Paleontológica Bariloche, San Carlos de Bariloche, Río 
Negro, Argentina. CADIC P, Centro Austral de Investi- 
gaciones Científicas, Ushuaia, Tierra del Fuego, Antártida e 
Islas del Atlántico Sur, Argentina. CCM, Casa de la Cultura 
de Médanos, Médanos, Buenos Aires, Argentina. CM, Carnegie 
Museum of Natural History, Vertebrate Paleontology, 
Pittsburgh, Pensilvania, USA. FM-P, Field Museum of 
Natural History, Chicago, Illinois, USA. GHUNLPam, Cátedra 
de Geología Histórica, Universidad Nacional de La Pampa, 
Santa Rosa, La Pampa, Argentina. MACN-A/MACN-Pvy, 
Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino 
Rivadavia”, Ciudad Autónoma de Buenos Aires, Buenos 


Aires, Argentina. MCNAM-PV, Colección de Paleontología de 
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Vertebrados del Museo de Ciencias Naturales y Antro- 
pológicas Juan Cornelio Moyano, Mendoza, Mendoza, 
Argentina. MEF-PV/MPEF, Museo Paleontológico Egidio 
Feruglio, Trelew, Chubut, Argentina. MFJM, Museo Francisco 
Javier Muñiz, Moreno, Buenos Aires, Argentina. MLP, Museo 
de La Plata, La Plata, Buenos Aires, Argentina. MMP, Museo 
Municipal de Ciencias Naturales Lorenzo Scaglia, Mar del 
Plata, Buenos Aires, Argentina. MPCN-PV, Museo Patagó- 
nico de Ciencias Naturales, General Roca, Río Negro, 
Argentina. MPLK, Museo de Ciencias Naturales Lucas 
Kraglievich, Marcos Paz, Buenos Aires, Argentina. MPM-PV, 
Museo Padre Molina, Río Gallegos, Santa Cruz, Argentina. 
MUFYCA, Museo Florentino y Carlos Ameghino, Instituto de 
Fisiografía y Geología, Rosario, Santa Fé, Argentina. NHMUK, 
Natural History Museum, London, United Kingdom. NRM, 
Swedish Museum of Natural History (Naturhistoriska 
Riksmuseet of Stockholm), Stockholm, Sweden. PULR-V, 
Museo de Ciencias Antropológicas y Naturales de la 
Universidad de La Rioja, La Rioja, La Rioja, Argentina. PVL, 
Colección de Paleontología de Vertebrados del Instituto 
Miguel Lillo, San Miguel deTucumán, Tucumán, Argentina. 
ROM, Royal Ontario Museum, Toronto, Ontario, Canada. 
UFAC, Paleon-tological Research Laboratory of the Federal 
University of Acre, Río Branco, Acre, Brazil. YPM-PVVU, 
Peabody Museum of Natural 
Connecticut, USA. 


History, New Haven, 


SUCCINCT COMMENTS ON THE AVIAN CENOZOIC 
RECORD OF ARGENTINA 
Palaeognathae 
Rheiformes. Palaeognaths include both the flying tinamous 
(Tinamiformes) and the different flightless ratite lineages, 
the latter are represented in South America by rheids 
(Rheiformes). Rheiformes are endemic to the Neotropical 
Region; they are the largest birds in South America, runners 
unable to fly, omnivorous, and inhabitants of open grass- 
lands throughout the southern part of the continent (Folch, 
1992; Winkler et al, 2020a). 

The oldest records of supposed rheiforms correspond to 
a badly eroded tibiotarsus (Agnolín, 2016b) from the middle 
Eocene (Río Chico Group, Koluel Kaike Formation, Chubut 
Province) and a set of pedal phalanges of an unidentified 


species (Tambussi, 1995a) from the early Eocene (Raigemborn 


etal, 2010, 2018; Krause et al, 2017) of yacimiento Las Flores 
locality (Las Flores Formation, Río Chico Group, Chubut 
Province). 

Agnolín (2016b) doubtfully assigns to Diogenornis 
Alvarenga, 1983 material exhumed in Río Chico Formation 
from Chubut Province, which he mistakenly considers to be 
the middle Paleocene (Picasso et al., 2022). Regardless of 
the taxonomic position of the material, the Río Chico Group 
is late Paleocene—middle Eocene in age according to the 
most recent stratigraphic studies (Raingemborn et al, 2010; 
Krause et al, 2017), in such a way that these remains would 
be somewhat more modern. Diogenornis fragilis Alvarenga, 
1983 is a taxon from the early Eocene of Brazil described by 
Alvarenga (1983) whose affinities with Rheiformes are still 
controversial (Mayr, 2009; Alvarenga, 2010). In the same 
work, Agnolín (2016b) describes two other very fragmen- 
tary remains that he assigns to possible rheids. One of them 
consists of a highly eroded portion of tibiotarsus exhumed 
in the Gauchito locality (early Eocene, Koluel Kaike Forma- 
tion, Chubut Province); and the second is a pedal phalanx 
whose stratigraphic provenance is uncertain (Picasso et al, 
2022). The assignment of both remains is doubtful. 

To the best of our knowledge, no Oligocene Rheiformes 
remains have been reported to date. From the Early 
Miocene, greater diversity and frequency of representatives 
of this clade begins to be documented, which are no longer 
restricted to the Patagonian provinces. During this epoch, 
the Rheiformes are represented by species belonging to 
Opistodactylus (until the Pliocene) and Rheathat reach to the 
present. The extinct Opisthodactylus horacioperezi Agnolín 8 
Chafrat, 2015, O. kirchneri Noriega et al, 2017, O. patagonicus 
Ameghino, 1895, Rhea mesopotamica (Agnolín € Noriega, 
2012), and possibly another unnamed species of Rhea 
(Cenizo et al., 2012) are strong evidence of the rooting of 
this clade in southern South America. lt should be clarified 
that we follow here the most recent systematic proposals 
that consider Pterocnemia to be synonymous with Rhea 
(Winkler et al, 2020a; lOC World Bird List, Gill et al, 2022). 

Two extinct species have been described for the Early 
Pliocene of Monte Hermoso Formation at the Pampean 
Region: Heterorhea dabbenei Rovereto, 1914 whose revision 
has not been possible because its holotype is lost, and Hinasuri 


nehuensis Tambussi, 1995a undoubtedly the largest of all 
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known rheiforms (Picasso € Mosto, 2016). 

The modern species Rhea americana and Rhea pennata 

have their first records in the Early-Middle Pleistocene, 
not only from the Pampean Region but also from other 
fossiliferous localities of the country. Various species of ex- 
tinct rheas (R. anchorenensis, R. pampeana, R. fossilis, and R. 
subpampeana) recovered from Quaternary sediments were 
described at the end of the 19th or early 20th centuries, 
all of them are considered synonyms of the living Rhea 
americana (Picasso et al, 2022). 
Tinamiformes. Inambues, tinamous, and allies are em- 
blematic Neotropical birds, capable of flight even though 
flight is not their preferred mode of locomotion (Winkler et 
al., 2020b). Tinamids are gathered in two phylogenetic and 
ecologically different groups (Noriega et al, 2017), the 
Nothurinae of open areas and the Tinaminae inhabitants 
of closed forest-type environments. The earliest tinamid 
fossil record comes from the Early Miocene and corresponds 
to both ecological/phylogenetical groups (Bertelli, 2017; 
Almeida et al, 2022). The oldest record of Tinaminae comes 
from the Early Miocene of the Santa Cruz and Pinturas for- 
mations (Bertelli 4 Chiappe, 2005; Chandler, 2012; Diederle 
8 Noriega, 2019). From the Early-Middle Miocene, Chandler 
(2012) described a humerus from the old Patagonia col- 
lections that Barnum Brown collected far from the current 
range of the genus. He identified it as the Tinaminae 
Crypturellus reai Chandler, 2012. The proper taxonomic po- 
sition of the material is still up for debate (Tambussi 8 
Degrange, 2013). Crypturellusis the most specious genus of 
the family including land-dwelling birds with current distri- 
bution from north-central Argentina to central America 
(Winkler et al, 2020b). The oldest record of a Nothurinae 
assignable to an extant genus corresponds to an undeter- 
mined species of Eudromia exhumed in sediments of the 
Cerro Azul Formation (Cenizo et al., 2012). 

Two extinct tinamids for the Early to Late Pliocene, 
Nothura parvula (Rovereto, 1914) and Eudromia olsoni 
(Rovereto, 1914) are included as valid taxa. Remains as- 
signed to an indeterminate species of Nothura and Eudromia 
have been recovered from the Late Miocene of Cerro Azul 
Formation in the Pampean Region (Cenizo et al, 2012) and 
from the Middle to Late Pleistocene localities, as for exam- 


ple Punta Indio, Paso Otero, Chacra Santo Domingo or Bajo 
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San José at southern Pampean Region (Picasso 8, Degrange, 
2009; Cenizo et al,, 2015; Deschamps 8 Tomassini, 2016). 


Galloanserae 

The Galloanserae (Anseriformes and Galliformes) com- 
prise one of the major lineages of birds, generally consid- 
ered to be a monophyletic group of early divergence, nearly 
worldwide in distribution, and of lower diversity compared 
with its sister group, the Neoaves. 

Galliformes. There are no undisputed records of fossil Galli- 
formes (landfowl) for Argentina throughout the Cenozoic. 
Anseriformes. Anseriformes is a well-known clade of mostly 
medium-sized birds, most inhabitants of aquatic environ- 
ments that feed on plants or small invertebrates. Living 
Anseriformes included three families: Anhimidae (scream- 
ers of South America), Anseranatidae (magpie geese from 
Australia), and Anatidae (ducks and allies, with worldwide 
distribution), although some authors (Sun et al., 2017; 
Zelenkov, 2020) separates the whistling ducks from Anati- 
dae by placing it in its own family Dendrocygnidae. The ex- 
tinct families Presbyornithidae (America, Europe, Mongolia), 
the giant flightless Dromornithidae (Australia), Gastornithidae 
(Eurasia), and Diatrymidae (North America) have been re- 
ferred to Anseriformes, in addition to various extinct taxa, 
many of them with uncertain affinities. 

Anhimidae (late Oligocene or Early Miocene—Recent) are 
medium-large, almost entirely herbivorous birds that differ 
from the duck morphotype in that they have non-palmated 
feet and a short, straight beak. Its three extant species have 
an exclusively South American distribution but putative ani- 
himids have been reported in the early Eocene of North 
America and Europe (Ericson, 1997; Feduccia, 1999). The 
fossil record of Argentinian screamers included Loxornís 
clivus Ameghino, 1895 that was exhumed in sediments from 
the late Oligocene of Santa Cruz Province, and considered 
to be of an uncertain family by Tonni (1980), but later relo- 
cated to Anhimidae (Alvarenga, 1999). 

Among anseriforms, the globally distributed Anatidae 
is the family most represented from the Cenozoic of 
Argentina. The earliest records are Aminornis excavatus 
Ameghino, 1899 and Teleornis impressus Ameghino, 1899 
from the late Oligocene of Santa Cruz. Subsequent studies 


(e.g., Agnolín, 2004) assign Aminornisto the Anserinae based 
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on osteological characters (such as a highly excavated cotyla 
scapularis, very well developed and caudally directed 
processus procoracoidei, and excavated sulcus m. supracoracoidel) 
that are shared with other Anatidae non-Anserinae, which is 
why it is preferred here to keep the assignment of this 
taxon only at the family level. Teleornis impressus is here 
considered a Tadorninae, a criterion suggested by Agnolín 
(2004) and Tambussi € Degrange (2013). 

Ameghino (1891) funded the species Eoneornis australis 
based on a fragment of the distal portion of the radius ex- 
humed in the Santa Cruz Formation (Early-Middle Miocene). 
He assigns it to the Anatidae but this family assignment has 
subsequently been challenged (see Tambussi 8 Degrange, 
2013 for more details on its systematic position). 

Anatids are also represented during the Miocene. 
Ankonetta larriestraí Cenizo 4 Agnolín, 2010 a presumed 
basal anatid; Eutelornis patagonicus Ameghino, 1891 whose 
affinities are still debated (see a compendium of the hy- 
potheses raised in Worthy, 2008) and Degrange et al, 2012 
and Cayaoa bruneti Tonni, 1979. Cayaoa bruneti from the 
Early Miocene of Gaiman Formation, Chubut Province, was 
a foot-propelled diver, with greatly reduced wings, and 
flightless. De Mendoza (2019) states that it has intermedi- 
ate characters between basal and derived anatid taxa. He 
finds that Cayaoa brunetiis "to be the sister taxon to the ex- 
tant Erismaturinae (synonymous “Oxyurinae”), being part of 
the Erismaturinae global radiation of the Oligocene— 
Miocene” (De Mendoza, 2019, p. 8). 

Dendrocygninae fossils have been known from the Late 
Miocene of Chubut (Dozo et al, 2010) and Entre Ríos 
provinces (Tambussi € Degrange, 2013; Diederle, 2015). A 
putative Dendrocygninae has been recorded in the Santa 
Cruz Formation (Noriega et al, 2021). There is a distal end of 
humerus referable to Dendrocygninae recovered from the 
Early Pliocene of Monte Hermoso Formation (Agnolín € 
Tomassini, 2012). Abundant remains assigned to the sub- 
family have been also recovered from various Early Pliocene 
or Pleistocene localities such as Farola de Monte Hermoso, 
Bajo San José, and Paso Otero from the Pampean Region, 
(Cenizo et al,, 2015; Deschamps 4 Tomassini, 2016). 

The record of modern species of Anatidae goes back no 
further than the Middle Pleistocene and is restricted to 


specimens assigned to the cosmopolitan genus Anas, such 


as Anas bahamensis Linnaeus, 1758 and Anas platalea 
Vielillot, 1816, a fact that had already been noted by 
Tambussi et al. (1993) and has not changed, even with the 
most recent discoveries of fossil birds. All other fossils 
assigned to the family have no living representatives. 
Undoubtedly, amongst the most unusual anseriforms 
are the Presbyornithidae, characterized by having long legs 
and a skull similar to that of ducks but a different post- 
cranial skeleton, resembling that of a flamingo. Remains of 
presbyonithids are abundant in Paleogene localities in 
both Americas, particularly in North America. The oldest 
Argentinian fossil record dates back to the early Eocene of 
El Fresco Formation of La Pampa Province (Tambussi € 
Noriega, 1998). Two species have also been described: 
1970 and Telmabates 


antiquus Howard, 1955 both from the Early Eocene of 


Telmabates howardae Cracraft, 


Cañadón Hondo locality at Chubut Province. 

Additionally, Telmabates howardae Cracraft, 1970 from 
the Eocene deposits of Cañadón Hondo of Chubut Province, 
was formally described and originally attributed to Presby- 
ornithidae. lt was considered synonymous with Presbyornis 
pervetus by Feduccia 8£ McGrew (1974) but Ericson (2000) 
later recognized it as a valid species of an uncertain order 
(see Systematic Paleontology section). Discarded if belong- 


ing to Telmabates, a re-assignation is required. 


Neoaves 

Gruiformes. Gruiformes is a diverse and monophyletic group 
of Neoaves (the clade that comprises all Neornithes or 
modern birds with the exclusion of Palaeognathae and 
Galloanserae) which include many extant families, although 
the two more speciose and well-known are Gruidae (cranes) 
and Rallidae (rails and coots). The affinities of Anisolornis 
excavatus Ameghino, 1891, from the Early-Middle Miocene 
of Santa Cruz Formation, have been debated by different 
authors. lt was considered as a Phorusrhacidae (Ameghino, 
1891), a phasianid galliform (Ameghino, 1895), a cracid or a 
Tinamidae (Brodkorb, 1964), and later removed to the 
Aramidae (Cracraft, 1973) or the Psophiidae (Olson, 1985). 
Here we follow this last criterium (see below). The last revi- 
sion of the taxon with the material in hand locates it as a 
Gruiformes, without any further assignation to an extant 


family (Degrange et al, 2012). 


TAMBUSSI £7 AL: CENOZOIC BIRDS FROM ARGENTINA 


Fragmentary remains from the Ituzaingó Formation 
(Late Miocene) have been identified as related to the extant 
genus Grus (Noriega 8, Agnolín, 2008). There are some fos- 
sil remains identified as different species of the genus Fulica 
(all belonging to the extant species F. leucoptera, F. rufifrons 
and F. armillata) coming from the Late Pleistocene of Luján 
Formation, Buenos Aires Province (Cenizo et al, 2015) and 
also an indeterminate species of Porphyrio Brisson, 1760 re- 
covered from Middle Pleistocene of Bajo San José at up- 
stream of the Río Sauce Grande (Deschamps € Tomassini, 
2016). 

Ciconiiformes. Storks and marabous (Ciconiidae) are heavy, 
long-legged scavengers or carnivorous waders that live in 
aquatic or semi-aquatic environments. In the Cenozoic of 
Argentina, three extinct species have been recovered. The 
oldest species, of Lower—Middle Miocene strata of the 
Santa Cruz Formation, is Lophiornis obliquus Ameghino, 
1891 which was placed within the Psilopteridae by Tonni 
(1980), removed from the Phorusrhacidae by Alvarenga € 
Hofling (2003) and provisionally placed among Ciconiiformes 
by Agnolín (2009a) and Anseriformes by Tambussi 8 
Degrange (2013). At the time of this publication, the systema- 
tic status of this taxon with the holotype is being carried out. 

An unambiguous representative of Ciconiiformes is 
Leptoptilos patagonicus Noriega € Cladera, 2008 from the 
Late Miocene Puerto Madryn Formation. Living marabous 
are distributed in Africa and Asia, but in the past, they had a 
greater geographic range (Mayr, 2017) including the extinct 
species from Argentina. 

On the other hand, possible Ciconiini cf. Ciconia and 
Mycteriinae cf. Mycteria have been reported from the Late 
Miocene ("Mesopotamian”) Ituzaingó Formation outcropping 
at Entre Ríos Province (Diederle 8 Noriega, 2013; Noriega 8 
Agnolín, 2008). Finally, Ciconia lydekkeri (Ameghino, 1891) 
from the Late Pleistocene of Buenos Aires is an extinct 
species of stork that belongs to the most diverse genus of 
living storks worldwide (Agnolín, 2009b). 

Suliformes. Most of the species of shags and cormorants 
(Phalacrocoracidae) live on the worldwide sea coasts and 
reproduce in large coastal colonies, although some species 
are primarily freshwater dwellers. The fossil record is scarce 
in Cenozoic rocks of Argentina, and is limited to the living 


Neotropic Cormorant Nannopterum brasilianum (Gmelin, 1789) 
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for the Late Pleistocene of the Luján Formation in Buenos 
Aires and remains of many living species from Middle to 
Late Holocene archaeological sites in Tierra del Fuego 
(Causey 8 Lefévre, 2007). 

The extant darters or snakebirds (Anhingidae) are mor- 
phologically conservative (Kennedy et al., 2019). They are 
foot-propelled divers that primarily inhabit freshwater habi- 
tats in the tropics and subtropics of the southern hemi- 
sphere. Anhingids feed mainly on small fish, crustaceans, 
mollusks, insects, and amphibians that they hunt by swim- 
ming underwater (Winkler et al, 2020c). At least six extinct 
species are known for the Miocene, evidencing a very 
marked diversity that includes very large species. 

The Argentinian fossil record of darters starts in the 
Miocene of Patagonia and includes: a nondescript species 
of Macranhinga from the Early-Middle Miocene Santa 
Cruz Formation from Santa Cruz Province (Cenizo 4 Agnolín, 
2010); Macranhinga ameghinoi Diederle 8 Agnolín, 2017 
exhumed 2 km southwestern to Puesto Marileo, near Inge- 
niero Jacobacci at Río Negro Province; Macranhinga para- 
nensis Noriega, 1992, M. ranziiAlvarenga € Guilherme, 2003 
and a putative Giganhinga sp. exhumed from the Late 
Miocene Ituzaingó Formation of Entre Ríos Province (Areta 
et al, 2007; Noriega 8 Agnolín, 2008). M. paranaensis was 
also exhumed (Diederle et al, 2012) from the Paraná 
Formation (Middle—Late Miocene) at La Ensenada Stream 
(Diamante, Entre Ríos Province). 

Liptornis hesternus (Ameghino, 1895) is an Anhingidae 
from the Early-Middle Miocene of Santa Cruz, originally 
described by Ameghino (1895) and reassigned to the darters 
Degrange et al. (2012). Based on this, Diederle (2015) pro- 
posed the new combination Anhinga hesterna. 

Tonni (1980) places the species Pseudolarus eocaenus 
Ameghino, 1895 from the Early-Middle Miocene of Santa 
Cruz among Psilopteridae, but more recently Agnolín 
(2016a) moved it to Anhingidae. 

Small species of darters coexisted with the large forms 
during the Miocene of Argentina, one of which was smaller 
than all extant Anhingidae and was assigned to the taxon 
Anhinga minuta Alvarenga € Guilherme, 2003. Remains po- 
tentially belonging to this species originally recognized for 
the Late Miocene of Brazil were exhumed in the Miocene of 


the Ituzaingó Formation (Noriega 8 Agnolín, 2008) in the 
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Argentine Mesopotamia. As Mayr (2009) points out, al- 
though flightlessness and giant size evolved in other aquatic 
birds, giant darters (as the species of Macranhinga were) 
illustrate an infrequent case of these traits occurring in 
freshwater taxa. 

Pelecaniformes. Ibises and spoonbills (Threskiornithidae) 
are typical but not exclusive to the southern hemisphere 
and are particularly characterized by their long and decurved 
or wide and flat bills. They are recorded from the Early- 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation. This record consists 
of a distal end of the right tibiotarsus that Ameghino (1891) 
assigned to the extinct species Protibis cnemialis Ameghino, 
1891. 

Based on some material exhumed from the Late 

Pleistocene of Buenos Aires, Cenizo et al. (2015) recognize 
the presence of a species probably similar to the white- 
faced ibis (Plegadis chihi) that inhabits primarily freshwater 
wetlands. 
Charadriiformes. Charadriiformes (shorebirds, gulls, plovers, 
and allies) are a highly diverse group, distributed throughout 
the world in a wide variety of aquatic habitats, both marine 
and freshwater. Representatives of Charadriiformes were 
identified since the Early Miocene in the Chichinales 
Formation of Río Negro (Agnolín € Chafrat, 2015) and Late 
Miocene Loma de las Tapias Formation in San Juan Province 
(Agnolín et al, 2016). The latter remain belongs to 
Thinocoridae (seedsnipes). 

Isolated remains of Scolopacidae (sandpipers) and 
Charadriidae (plovers) were recorded in the Pliocene and 
Pleistocene (Tambussi, 1995b), including modern species 
(Vanellus chilensis) and extinct taxa (Vanellus lilloi [formerly 
Belonopterus lilloí] described by Cenizo 4 Agnolín, 2017). Ad- 
ditional indeterminate species belonging to these families 
have been recorded in the Late Pleistocene of Paso Otero 
locality, Buenos Aires Province (Cenizo et al, 2015). More 
modern records of Vanellus chilensis correspond to that of 
the Holocene from Cañada de Rocha, Buenos Aires Province 
(Ameghino, 1891). 

Supposed Laridae (gulls) of Late Pleistocene age were 
described at the end of the 19th century by Mercerat (1897): 
Pseudosterna degenerand P. pampeana but were never illus- 
trated and were subsequently lost (Olson, 1985), thus their 
status cannot be revalidated. 


The living species Thinocorus rumicivorus Eschscholtz, 
1829 and 7. orbignyanus Saint-Hilaire 4 Lesson, 1831, have 
their earliest records in the Early Pleistocene of southeast 
Buenos Aires Province (Tonni et al., 1998; Picasso et al, 
2019). 

In short, the record of Charadriiformes is uneven and, 

consequently, provides little information about the history 
of the group in South America. 
Sphenisciformes. Penguins (Sphenisciformes) live in 
highly productive oceanic environments in the Southern 
Hemisphere. The only recognized family Spheniscidae is 
part of the larger Aequornithes clade of "waterbirds" that 
also includes Gaviiformes, Procellariiformes, Ciconiiformes, 
Suliformes, and Pelecaniformes. 

The fossil record of penguins on the Patagonian Atlantic 
coast is characterized by the abundance of isolated ele- 
ments and is restricted to sediments from the middle 
Eocene (Clarke et al, 2003; Acosta Hospitaleche 8 Olivero, 
2016), late Oligocene (Simpson, 1946, 1972), and early Late 
Miocene (Simpson, 1981; Acosta Hospitaleche et al, 2007). 
At least nine extinct species have been recognized, the 
majority assigned to Palaeospheniscus Moreno € Mercerat, 
1891 (three species) and Paraptenodytes Ameghino, 1891 
(two species) in addition to Eretiscus tonnii(Simpson, 1981), 
Arthrodytes andrewsi (Ameghino, 1901), Palaeeudyptes 
gunnari (Wiman, 1905) and Madrynornis mirandus Acosta 
Hospitaleche et al, 2007. 

Interestingly, Chávez Hoffmeister et al. (2014) point out 
that the record of South American penguins shows the co- 
existence of stem and crown taxa until the end of the 
Miocene. We refer to the literature cited there to see a syn- 
thesis of the record of South American penguins and also 
the following list (Acosta Hospitaleche, 2003, 2004, 2007, 
2009, 2010; Acosta Hospitaleche 8 Tambussi, 2008; Acosta 
Hospitaleche et al, 2008; Bertelli et al, 2006). 
Procellariiformes. Within this clade Procellariiformes (alba- 
trosses, shearwaters, and petrels), are the birds with the 
longest wings of all birds. lt is an exclusively marine, flying 
group well adapted to a pelagic way of life and also capable 
divers. Analysis of nuclear gene sequences supported close 
relationships with the Sphenisciformes (Hackett et al, 2008; 
Prum et al, 2015). In Argentina, the fossil record is practi- 


cally non-existent. 
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Initially considered as Sphenisciformes, Argyrodyptes 

microtarsus Ameghino, 1905 comes from late Eocene—early 
Oligocene, San Julián Formation at Chubut Province, and 
was later placed within the Procellariidae (see Agnolín, 
2007a). Other remains include a right carpometacarpus 
coming from Gaiman Formation (Early Miocene), which 
belongs to a new and still non-described species (Piro 8 
Acosta Hospitaleche, 2022), and a putative albatross 
(Procellariidae) from the Early-Late Miocene of Península 
Valdés at Chubut Province mentioned but not described by 
Olson (1984). 
Phoenicopteriformes. Flamingos (Phoenicopteriformes) are 
large birds with long legs, currently distributed in preferably 
brackish aquatic environments on all continents except 
Antarctica. lts fossil record is scarce and discontinuous. The 
oldest record for Argentina is Tiliornis senex Ameghino, 1899 
from the Oligocene of Patagonia, but its inclusion in this 
order is still questioned (Olson € Feduccia, 1980; Tambussi 
8 Degrange, 2013). 

The two extinct species that are unambiguously as- 
signed to this group come from the Late Miocene Ituzaingó 
Formation (Palaeolodus cf. Palaeolodus ambiguous and Mega- 
paloelodus sp.; Noriega 8 Agnolín, 2008; Diederle € Noriega, 
2013) and Andalhuala Formation (Megapaloelodus peiranoi 
Agnolín, 2009c). Palaeolodidae (the family to which they 
belong) is considered to be the sister of Phoenicopteridae. 
They are known from Australia, North and South America 
(Noriega, 1995), and Africa, usually recovered from lacus- 
trine deposits (Worthy et al, 2010). The Argentinean fossil 
record of Phoenicopteridae ¡is scare. lt is represented by a 
poorly preserved ulna assigned to Phoenicopterinae 
(Noriega € Agnolín, 2008) recovered from the basal sedi- 
ments of the Late Miocene Ituzaingó Formation, outcrop- 
ping in Entre Ríos Province and also, by a distal fragment 
of a tarsometatarsus recovered from the Late Pleistocene 
levels of the Luján Formation, Paso Otero locality at Buenos 
Aires Province (Cenizo et al, 2015). 

Podicipediformes. Grebes are widely distributed freshwa- 
ter diving birds with few species inhabiting marine environ- 
ments, all grouped in a single family Podicipedidae. Only 
fossil remains referable to extant species such as Rollandia 
rolland (Quoy € Gaimard, 1824) from the Late Pleistocene 


Luján Formation, at Paso Otero Locality of Buenos Aires 
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Province have been reported (Cenizo et al, 2015). 
Cathartiformes. New World vultures (Cathartidae) are char- 
acterized by their carrion feeding habits and soaring flight 
mode. The oldest record in Argentina is Dryornis hatcheri 
Degrange, 2022 coming from the Early-Middle Miocene 
of the Santa Cruz Formation (Degrange, 2022). Dryornis 
pampeanus Moreno 8 Mercerat, 1891 was originally described 
from Early Pliocene sediments of Buenos Aires Province. 
Additional materials recently recovered from Upper Pliocene 
sediments of Chapadmalal Formation, Buenos Aires 
Province, allow to known characters from other elements 
of the skeleton and to infer its enormous size (Degrange et 
al, 2021a). Materials supposedly assigned to the same 
genus were exhumed from the Late Miocene of La Rioja 
Province (Rodríguez Brizuela, 2004). Taken together, these 
findings show a very wide distribution of the genus both 
temporally and geographically. Cathartiformes like condors 
were highly diversified during the Pleistocene of the 
Pampean region (Tambussi € Noriega, 1996, 1999; Tonni € 
Noriega, 1998; Agnolín, 2016a; Agnolín et al, 2017) and 
Uruguay (Jones et al,, 2021). Findings in Argentina include 
extinct species like Pampagyps imperator Agnolín et al, 2017, 
recovered from the Late Pleistocene outcrops of Luján 
Formation, in Buenos Aires Province, and Geronogyps 
reliquus Campbell, 1979, found in the Late Pleistocene Salto 
Ander Egg Formation (Noriega 4 Tonni, 2007), of Entre Ríos 
Province. Also from the Pleistocene, there are several re- 
mains belonging to living species such as Vultur gryphus (but 
see Agnolín et al, 2017), and Sarcoramphus papa (Noriega 8 
Areta, 2005). It has been hypothesized that this diversity 
would have been related to the high abundance of carcasses 
of giant South American mammals. 

Accipitriformes. Accipitridae is the clade that includes 
eagles and hawks, and also kites and Old-World vultures. It 
is a diverse clade of zoophagous birds, but their fossil record 
in Argentina is scarce, besides having new recently described 
species. The oldest Argentinian remain of Accipitridae is a 
fragmentary ungual phalanx from the Oligocene of Río Chico 
locality in Patagonia (Degrange et al., 2021b). Geranoaetus 
cf. ales from the Late Miocene of Andalhuala Formation is 
also known (Agnolín, 2006b). Vinchinavis paka Tambussi et 
al, 2021 from the Late Miocene of Toro Negro Formation in 


La Rioja, described on the basis of a left ulna and radius adds 
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to the high taxonomic diversity of the clade (Tambussi et al, 
2021). From the Late Pliocene of Chapadmalal Formation, 
there is a partial left hindlimb nominated as Buteo dondasi 
(Degrange et al, 2021b). Finally, from the Late Pleistocene 
there are remains identified as Buteo, from the Luján 
Formation (Cenizo et al, 2015), and remains assigned to the 
living species Geranoaetus melanoleucus from the Miramar 
Formation (Agnolín, 2006b). 

Strigiformes. The fossil record of owls in Argentina is ex- 
tremely scarce. The oldest remains are from the Early 
Miocene reported by Chiappe (1991) of Pinturas Formation, 
and Tambussi 8: Noriega (1996) from Middle Miocene Collón 
Curá Formation. The extant genera Athene (including an un- 
nominated fossil species), Asío, and Tyto have records in the 
Late Pleistocene of Buenos Aires Province (Cenizo € de los 
Reyes, 2008; Cenizo et al, 2015). 

Coraciiformes. Coraciiformes is a highly diverse clade that 
contains rollers, motmots, bee-eaters, and kingfishers 
among others. Unlike in the Old World, in the New World, 
its diversity is low, both living and fossil species. The single 
representative of the Coraciiformes in Argentina is 
Ueekenkcoracias tambussiae Degrange et al., 202 1c, from the 
early Eocene Huitrera Formation of Patagonia, and consid- 
ered the most basal member of the Coracii. However, its 
affinities with Coracii have been recently disputed (Mayr, 
2021). 

Piciformes. Recent Piciformes (woodpeckers and allies) are 
an order of mostly arboreal and insectivorous birds. The 
fossil record of modern type Piciformes is very sparse in 
Argentina. A new species in the modern genus Colaptes was 
described from the Late Pleistocene near Merlo city in 
Buenos Aires Province. This extinct species Colaptes naroskyi 
named by Agnolín 8 Jofré (2017), is also known from addi- 
tional Pleistocene localities in southern Buenos Aires 
Province and Uruguay. Tonni 8 Fidalgo (1982) report the 
presence of the extant species Colaptes campestris in the 
Pleistocene of Punta Hermengo locality, Buenos Aires 
Province. 

Cariamiformes. One of the most speciose clades of the 
Argentinean fossil avifauna is the Cariamiformes. Although, 
itis still a subject of debate, this clade comprises at least 
six families: Salmilidae, Bathornithidae, Ameghinornithidae, 


Idiornithidae, Cariamidae, and Phorusrhacidae, being only 


the last three represented in the fossil record of Argentina. 
Putative Idiornithidae are recorded based on fragmentary 
remains from the middle Eocene of Gran Hondonada local- 
ity, Chubut Province (Acosta Hospitaleche € Tambussi, 
2005; Agnolín, 2009a; Tambussi 4 Degrange, 2013), and 
from Santa Cruz (Agnolín, 2016a). The oldest records of 
Cariamidae are those from the Early Miocene Pinturas 
Formation (Chiappe, 1991), and from the Early-Middle 
Santa Cruz Formation. The latter corresponds to an extinct 
taxon known as Miocariama patagonica Mayr 8 Noriega, 2017, 
represented by a fairly complete skeleton. Extant genera of 
Cariamidae find their oldest record in Chunga incerta Tonni, 
1974 from the Early Pliocene of Buenos Aires Province, and 
represented by fragmentary hind limb bones. 
Phorusrhacidae is a group of cursorial predatory birds 
that originated in South America and posteriorly dispersed 
to Africa in the Paleocene or early Eocene, and to North 
America in the Plio—Pleistocene (Mourer-Chauviré et al. 
2011; MacFadden et al, 2007). Nevertheless, ¡ts highest 
diversity and the most abundant fossil record are that of 
Argentina. The oldest record of phorusrhacids is that from 
the middle Eocene of Cañadón Vaca (Tonni 8 Tambussi, 1986). 
Itis only from the Oligocene and on that the Phorurhacidae 
are represented by at least three species: Andrewsornis 
abbotti Patterson, 1941 and Psilopterus affinis (Ameghino, 
1899) from Chubut, and Physornis fortis Ameghino, 1895 
from Santa Cruz, being this last one enormous. Additionally, 
Ameghino erected the species Ciconiopsis antarctica 
Ameghino, 1899 based on a fragmentary carpometacarpus 
that shows some phorusrhacid features. Because further 
studies are needed to confidently assign it to this group, the 
taxon is considered as a nomen inquirendum (Tambussi 8 
Degrange, 2013). Phorusrhacidae reached their maximum 
diversity in the Early—-Middle Miocene where up to four 
species are recorded coexisting in one locality (Degrange 
et al, 2012): Phorusrhacos longissimus Ameghino, 1887; 
Patagornis marshi Moreno € Mercerat, 1891; Psilopterus 
lemoineí (Moreno 8 Mercerat, 1891); and Ps. bachamnni 
(Moreno € Mercerat, 1891). By the Middle-Late Miocene, 
phorusrhacids have a more disperse record with one species 
coming from Patagonia, Kelenken guillermoi Bertelli et al, 
2007; one from Buenos Aires, Psilopterus colzecus Tonni 


8 Tambussi, 1988; and one from La Pampa, Procariama 
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simplex Rovereto, 1914, where an indeterminate species 
of larger size has also been recorded (Cenizo et al, 2012). 
Procariama simplex is also reported in the Late Miocene of 
Andalhuala Formation in Catamarca Province together with 
Mesembriornis incertus (Rovereto, 1914), and Andalgalornis 
steulleti (Kraglievich, 1932) (about other positions on the 
valid name of this taxon, we refer to the work of Agnolín, 
2013). Andalgalornis steulletifinds additional records in the 
Ituzaingó Formation (Noriega € Agnolín, 2008), together 
with Devincenzia pozzi (Kraglievich, 1931), a gigantic pho- 
rusracid that also comes from the Late Miocene, Cerro Azul 
Formation of Adolfo Alsina locality at La Pampa Province. 
Although there are some Early to Late Pleistocene remains 
recorded in Uruguay (Jones et al, 2018), the latest record of 
phorusrhacids in Argentina comes from the Late Pliocene 
of the marine cliffs of Buenos Aires Province. L/allawavis 
scagliai Degrange et al, 2015 comes from the Chapadmalal 
Formation, together with Mesembriornis milneedwardsi 
Moreno, 1889 that also has unambiguous records coming 
from Early Pliocene Monte Hermoso Formation. 

Falconiformes. The fossil record of Falconiformes in Argentina 
is meagre, mostly fragmentary but with some evolution- 
arily significant remains. Badiostes patagonicus Ameghino, 
1895, Thegornis debilis Ameghino, 1895 and 7. musculosus 
Ameghino, 1895 were recovered from Early-Middle Miocene 
sediments of the Santa Cruz Formation. Additional remains 
of Thegornis from Miocene of Ingeniero Jacobacci, Neuquén 
Province (Tonni, 1980), and from the Late Miocene of Puerto 
Madryn Formation (Dozo et al, 2010) are also recognized 
(Agnolín, 2016a). Thegornis musculosus, that was also found 
in the Sarmiento Formation (middle Eocene-Early Miocene) 
of Chubut Province (Tambussi 8 Degrange, 2013), is related 
to the extant laughing falcon Herpetotheres cachinnans as 
Noriega et al. (2011) point out when studying a magnificent 
skeleton recently found. Coincidentally, Agnolín (2016a) 
indicated that Badiostes patagonicus belongs also the 
Herpetotherinae radiation. Fragmentary remains of Falconids 
have been reported in the Miocene Pinturas Formation 
(Chiappe, 1991). Asthenopterus [formerly Lagopterus] minutus 
(Moreno €. Merecerat, 1891) is a falconid related to caracaras 
(Tonni, 1980) that comes from the Late Pleistocene of 
Buenos Aires Province. Some few remains referable to ex- 


tant taxa such as Milvago sp. coming from the Late Miocene 
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Cerro Azul Formation (Cenizo et al, 2012), and Falco femoralis 
and Caracara sp. from the Late Pleistocene of Buenos Aires 
have also been reported (Cenizo € Tassara, 2013; Cenizo et 
al, 2015). A large species belonging to the genus Caracara 
has also been reported in the Late Pleistocene of Río 
Quequén Grande locality, Buenos Aires Province (Jones et 
al., 2015). 

Psittaciformes. Fossil parrots are known since the Late 
Pliocene but the most abundant records are Pleistocene and 
all from the Pampean Region (Tambussi et al, 2007). The 
oldest record is Aratinga [formerly Nandayus] vorohuensis 
Tonni € Noriega, 1996 whose skull was recovered from the 
Late Pliocene "Vorohué Formation” exposed in southeastern 
Buenos Aires Province. All Pleistocene records are repre- 
sented by postcranial, non-articulated remains assigned 
to the extant Cyanoliseus patagonus recorded in Punta 
Hermengo and in the outcrops of the Luján Formation in 
Arroyo Chelforó, Buenos Aires Province, and in Centinela del 
Mar locality, the extinct Cyanoliseus ensenadensis (Cattoi, 1957) 
from Ensenada Formation, and Cyanoliseus patagonopsis 
Acosta Hospitaleche 8 Tambussi, 2006 from "Miramar 
Formation”. 

Passeriformes. Passeriformes (perching birds) are nowa- 
days the most diverse and widespread bird order with more 
than half of the total species of Neornithes (Barker et al, 
2004; Barker, 2014) and the most diverse among the 
tetrapods. They exhibit high diversity both taxonomically 
and in terms of body sizes, feeding adaptations (from 
nectarivory to carnivory), social systems (from lekking to 
coloniality), locomotion (terrestrial to hyperaerial), and 
plumages (from modest monochromatic to spectacular 
multicolors). Despite this, its fossil record is particularly 
scarce in Argentina. The oldest record is an unnamed 
species from the Miocene Pinturas Formation (Noriega 8 
Chiappe, 1993). Undeterminate Tyrannidae (tyrants or fly- 
catchers) was reported from the Late Miocene Cerro Azul 
Formation (Cenizo et al., 2012). Undeterminate Furnariidae 
(ovenbirds) have been reported for the Late Pliocene of 
Chapadmalal Formation (Tambussi, 2011). Most significa- 
tive remains of Passeriformes are Suboscines (Tyrannides) 
exhumed from the Early—Middle Pleistocene of the Buenos 
Aires Province (Pseudoseisuropsis nehuen Noriega, 1991; 


Pseudoseisuropsis wintu Stefanini et al, 2016; Pseudoseisura 
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cursor Tonni 8 Noriega, 2001, and Cinclodes major Tonni, 
1977). Oscines (Passeri) are represented only in the Middle 
Pleistocene of Buenos Aires Province (Zonotrichia robusta 
Tonni, 1970; Pampaemberiza olrogí Agnolín, 2007b and Sicalis 
sp., Tonni 1980). Fragments assigned to Passeriformes 
without further details have also been reported for other 
localities in the same province (Agnolín 8 Chimento, 2014; 
Cenizo et al, 2015). 


SYSTEMATIC PALEONTOLOGY 


RHEIFORMES (Forbes, 1884) 
RHEIDAE Bonaparte, 1849 


Genus Opisthodactylus Ameghino, 1895 


Type species. Opisthodactylus patagonicus Ameghino, 1895. Early— 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation, Cerro Observatorio locality, 
Santa Cruz Province. 


Opisthodactylus patagonicus Ameghino, 1895 


Holotype. NAHMUK A586, pedal phalanges and distal frag- 
ments of tarsometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype pro- 
ceeds from Cerro Observatorio locality, Santa Cruz Province, 
Early-Middle Miocene, Santa Cruz Formation. Additional 
specimens have been recovered on the outcrops of Santa 
Cruz Formation in the course of the Río Santa Cruz, at 
Estancia (Ea.) Santa Lucía and Ea. El Refugio localities 
(Diederle 8 Noriega, 2019), and from Lago Ecker and Lago 
Pueyrredón in the Andean region of Santa Cruz Province 
(Sinclair €. Farr, 1932). 


Opisthodactylus kirchneri Noriega, Jordan, 
Vezzosi € Areta, 2017 
Figure 1.1 


Holotype. MUFYCA-647, right femur, both tibiotarsi and tar- 
sometatarsi, six pedal phalanges. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Agua del Chañar 
locality, Santa María valley, Tucumán Province, Late Miocene, 
Andalhuala Formation. 


Comments. A specimen assigned to O. cf. kirchnerihas been 


recorded in the lower levels of the Toro Negro Formation 
(Late Miocene), at the Quebrada de la Troya, La Rioja Province 
(Tambussi et al., 2021). 


Opisthodactylus horacioperezi Agnolín 8, Chafrat, 2015 
Figure 1.2 


Holotype. MPCN-PV-380, distal end of left tibiotarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Paso Córdoba, 
southwestern of General Roca city, Río Negro Province, 


Early Miocene, Chichinales Formation. 


Genus Rhea Brisson, 1760 


Type species. Rhea americana (Linnaeus, 1758). Recent, southern 
and eastern South America. 


Rhea mesopotamica (Agnolín 8 Noriega, 2012) comb. nov. 


Figure 1.4 


Holotype. MACN-Pv 12743, distal end of right tarsometatar- 
sus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Besides the holo- 
type locality, Rhea mesopotamica also has records in the 
Aisol Formation (Middle—Late Miocene), Mendoza Province 
(Noriega 8 Agnolín, 2008). 

Comments. The South American Classification Committee 
SACC proposes to include Pterocnemia within Rhea (Proposal 
348, SACC updated 31 January 2022). The current nomen- 
clature code recommends not using a generic name if it has 
been replaced by a subjective synonym (recommendation 
6A of the current Code, ICZN 1999: 5). 


Genus Heterorhea Rovereto, 1914 


Type species. Heterorhea dabbenei Rovereto, 1914. Early Pliocene, 
Monte Hermoso Formation, cliffs along the coast at Monte Hermoso, 
17 km WSW of Pehuen-Có locality, Buenos Aires Province. 


Heterorhea dabbenei Rovereto, 1914 
Holotype. Lost, left tarsometatarsus. 


Geographic and stratigraphic occurrence. Cliffs along the 


coast at Monte Hermoso, 17 km WSW of Pehuen-Có locality, 
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Buenos Aires Province, Early Pliocene, Monte Hermoso 
Formation. 


Genus Hinasuri Tambussi, 19952 


Type species. Hinasuri nehuensis Tambussi, 1995a. Early Pliocene, 
Monte Hermoso Formation, cliffs along the coast at Monte 
Hermoso, Coronel de Marina L. Rosales district, Buenos Aires 
Province. 


Hinasuri nehuensis Tambussi, 19954 
Figure 1.3 


Holotype. MLP 86-VI-21-1, femur lacking the distal end. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Cliffs along the 
coast at Monte Hermoso, Coronel de Marina L. Rosales dis- 
trict, Buenos Aires Province, Early Pliocene, Monte Hermoso 
Formation. 


TINAMIFORMES Huxley, 1872 
TINAMIDAE Gray, 1840 


Genus Crypturellus Brabourne 8 Chubb, 1914 


Type species. Crypturellus tataupa (Temminck, 1815). Recent, east 
central of South America, and parts of Peru and Bolivia. 


Crypturellus reaí Chandler, 2012 
Figure 1.5 


Holotype. AMNH-FAM 9151, left humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Cañadón de las 
Vacas, Santa Cruz Province, Early -Middle Miocene, Santa 
Cruz Formation. 


Genus Eudromía Saint-Hilaire, 1832 


Type species. Eudromia elegans Saint-Hilaire, 1832. Recent, west- 
ern Argentina and windswept Patagonia. 


Eudromia olsoni (Rovereto, 1914) 
Figure 1.6 


Holotype. MACN-Pv 16597A, left humerus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Cliffs along the 
coast at Monte Hermoso, 17 km WSW of Pehuen-Có locality, 
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Buenos Aires Province, Early Pliocene, Monte Hermoso 
Formation. 


Genus Nothura Wagler, 1827 


Type species. Nothura boraquira (Spix, 1825). Recent, northern 
Chaco region in central southern South America, in eastern Bolivia, 
Paraguay, and southwest Brazil. 


O) 


Nothura parvula (Rovereto, 1914) 


Holotype. MACN-Pv 16596, right humerus, carpometacar- 
pus, left coracoid, and tarsometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Cliffs along the coast 
at Monte Hermoso, 17 km WSW of Pehuen-Có locality, Buenos 


Aires Province, Early Pliocene, Monte Hermoso Formation. 


Figure 1. Palaeognathae. 1-4, Rheiformes. 1, Opisthodactylus kirchnerí, MUFYCA-647, right femur and tibiotarsus, tarsometatarsi and toes; 2, 
Opisthodactylus horacioperezi, MPCN-PV-380, fragmentary tibiotarsus; 3, Hinasuri nehuensis, MLP 86-VI-21-l, left femur; 4, Rhea mesopotamica, 
MACN-Pv 12743, right tarsometatarsus. 5-6, Tinamiformes. 5, Crypturellus rea, AMNH 9151, left humerus; 6, Eudromia olsoni, MACN-Pv 


16597A, left humerus. Scale=1 cm. 
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ANSERIFORMES Wagler, 1831 
PRESBYORNITHIDAE Wetmore, 1926 


Genus Telmabates Howard, 1955 


Type species. Telmabates antiquus Howard, 1955. Early Eocene, Las 
Flores Formation, south of Río Chico in Cañadón Hondo locality, 
near Paso Niemann, Chubut Province. 


Telmabates antiquus Howard, 1955 


Holotype. AMNH 3170, a partial skeleton (associated ele- 
ments of most of the postcranial skeleton). 

Geographic and stratigraphic occurrence. South of Río Chico 
in Cañadón Hondo locality, near Paso Niemann, Chubut 
Province, early Eocene, Las Flores Formation. 

Comments. Associated with the holotype, several indi- 


viduals (at least, nine) have been found (Howard, 1955). 


ANATIDAE Vigors, 1825 


Genus Aminornis Ameghino, 1899 


Type species. Aminornis excavatus Ameghino, 1899. Late Oligocene, 
Deseado Formation, locality not specified by the author, Santa Cruz 
Province. 


Aminornis excavatus Ameghino, 1899 


Holotype. MACN-A 10305, dorsal end of right coracoid. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Locality not speci- 
fied by the author (see Agnolín, 2004), Santa Cruz Province, 


late Oligocene, Deseado Formation. 


Genus Teleornis Ameghino, 1899 


Type species. Teleornis impressus Ameghino, 1899. Late Oligocene, 
Deseado Formation, locality not specified by the author, Santa Cruz 
Province. 


Teleornis impressus Ameghino, 1899 


Holotype. MACN-A 10899, distal half of right humerus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Locality not speci- 
fied by the author (see Agnolín, 2004), Santa Cruz Province, 


late Oligocene, Deseado Formation. 
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Comments. A review of the material in hand carried out by 
Agnolín (2004) suggests that this taxon may belong to the 
Anatidae Tadorninae. 


Genus Loxornís Ameghino, 1895 


Type species. Loxornis clivus Ameghino, 1895. Late Oligocene, 
Deseado Formation, Río Deseado, Cabeza Blanca locality, Santa 
Cruz Province. 


Loxornis clivus Ameghino, 1895 


Holotype. NHMUK A597, distal end of left tibiotarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Río Deseado, 
Cabeza Blanca locality, Santa Cruz Province, late Oligocene, 
Deseado Formation. 

Comments. Tonni (1980) states that this species is recorded 
in two localities (Río Deseado and Río Chico) from two dif- 
ferent provinces, Santa Cruz and Chubut. Nevertheless, the 
only record known is the holotype coming from Santa Cruz 
Province. At the present state, itis not possible to corrobo- 


rate Tonni's statement of this larger distribution. 


Genus Cayaoa Tonni, 1979 


Type species. Cayaoa bruneti Tonni, 1979. Early Miocene, Gaiman 
Formation, south margin of Chubut River, between Gaiman and 
Trelew cities, Santiago Rodríguez's small farm, Chubut Province. 


Cayaoa bruneti Tonni, 1979 


Holotype. MLP 77-XI!-22-1, right tarsometatarsus without 
the trochlea IV. 

Geographic and stratigraphic occurrence. South margin of 
Chubut River, between Gaiman and Trelew cities, Santiago 
Rodríguez's small farm, Chubut Province, Early Miocene, Gaiman 
Formation. 


Genus Eoneornis Ameghino, 1891 


Type species. Eoneornis australis Ameghino, 1981. Early-Middle 
Miocene, Santa Cruz Formation, Monte Observación locality, Santa 
Cruz Province. 


Eoneornis australis Ameghino, 1891 
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Holotype. NHMUK-A595, distal end of radius. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Monte Obser- 
vación locality, Santa Cruz Province, Early-Middle Miocene, 
Santa Cruz Formation. 


Genus Eutelornis Ameghino, 1891 


Type species. Eutelornis patagonicus Ameghino, 1891. Early— 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation, Monte Observación loca- 
lity, Santa Cruz Province. 


Eutelornis patagonicus Ameghino, 1891 


Holotype. NHMUK-A596, distal end of humerus, and proxi- 
mal end of tibiotarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Monte Obser- 
vación locality, Santa Cruz Province, Early-Middle Miocene, 


Santa Cruz Formation. 


Genus Ankonetta Cenizo € Agnolín, 2010 


Type species. Ankonetta larriestrai Cenizo € Agnolín, 2010. Early— 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation, Upper Bandurrias River, 12 
km south of Calafate, Santa Cruz Province. 


AnKkonetta larriestraiCenizo 8 Agnolín, 2010 


Figure 2.2 


Holotype. GHUNLPam, 14935.8-14933.4, incomplete tar- 
sometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Upper Bandurrias 
River, 12 km south of Calafate, Santa Cruz Province, Early— 


Middle Miocene, Santa Cruz Formation. 


Genus Chloephaga Eyton, 1838 


Type species. Chloephaga picta Gmelin, 1789. Recent, southern 
South America. 


Chloephaga robusta Tambussi, 1998 
Figure 2.3 


Holotype. MLP 57-VIl-23-47, distal fragment of right ulna. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Cascada Grande, 
cliffs of Quequén Salado river, Buenos Aires Province, Early 


Pliocene, “Irene Formation”. 
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Genus Pleistoanser Agnolín, 2006a 


Type species. Pleistoanser bravardi Agnolín, 2006a. Early-Middle 
Pleistocene, Miramar Formation, Malacara locality, Centinela del 
Mar, Buenos Aires Province. 


Pleistoanser bravardi Agnolín, 2006a 
Figure 2.4 


Holotype. MACN-Pv 6399, fragments of left coracoid, 
humerus, ulna, radius, and both carpometacarpi. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Malacara locality, 
Centinela del Mar, Buenos Aires Province, Early-Middle 
Pleistocene, Miramar Formation. 


Genus Anas Linnaeus, 1758 


Type species. Anas platyrhynchos Linnaeus, 1758. Recent, widely 
distributed in the Northern Hemisphere. 


Anas cheuen Agnolín, 2006a 


Figure 2.1 


Holotype. MACN-Pv 12475, proximal end of left car- 
pometacarpus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Marine cliffs of 
La Chata, Lobería locality, Buenos Aires Province, Early— 


Middle Pleistocene, Miramar Formation. 


Genus Callonetta Delacour, 1936 


Type species. Callonetta leucophrys (Vieillot, 1816). Recent, central 
South America. 


Callonetta talarae (Campbell, 1979) 


Holotype. ROM12904, left humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from the Talara Tar Seeps in Peru, from the Late 
Pleistocene, Mancora Tablazo terrace. The Argentinean 
record of this species consists of three elements. MLP 64- 
VI!l-31-2 is a left humerus, MLP 76-VI!-2-13 consists on a 
proximal end right humerus, and MLP 76-V|-2-21 is repre- 
sented by a left carpometacarpus. These remains are Early— 


Middle Pleistocene in age (Miramar Formation), and comes 


from Centinela del Mar locality, Buenos Aires Province 
(Agnolín, 2006a). 


Genus Oressochen Bamnister, 1870 


Type species. Oressochen jubatus (Spix, 1825). Recent, eastern 
South America. 


Oressochen debilis (Ameghino, 1891) comb. nov. 


Holotype. Lost (Mones, 1986; Agnolín, 2006a), tar- 
sometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. La Plata City, 
Buenos Aires Province, Late Pleistocene, Belgrano Forma- 
tion. 

Comments. This species was previously included in Neochen 
Oberholser, 1918. However, the South American Classifica- 
tion Committee SACC proposed that Neochen be replaced by 


Oressochen (Proposal 637). 


GRUIFORMES Bonaparte, 1854 
INCERTAE FAMILIAE 


Genus Anisolornis Ameghino, 1891 


Type species. Anisolornis excavatus Ameghino, 1891. Early-Middle 
Miocene, Santa Cruz Formation, Karaiken locality, upstream of the 
Río Santa Cruz near Lago Argentino, Santa Cruz Province. 


Anisolornis excavatus Ameghino, 1891 


Holotype. NHMUK-A594, distal portion of left tar- 
sometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Karaiken locality, 
upstream of the Río Santa Cruz near Lago Argentino, Santa 
Cruz Province, Early-Middle Miocene, Santa Cruz Forma- 
tion. 


CICONIIFORMES Bonaparte, 1854 
INCERTAE FAMILIAE 


Genus Lophiornis Ameghino, 1891 


Type species. Lophiornis obliquus Ameghino, 1891. Early-Middle 
Miocene, Santa Cruz Formation, Monte Observación, Santa Cruz 
Province. 
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Lophiornis obliquus Ameghino, 1891 
Figure 2.8 


Holotype. NHMUK A584, distal end of left tibiotarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Monte Obser- 
vación, Santa Cruz Province, Early-Middle Miocene, Santa 


Cruz Formation. 


CICONIIDAE Gray, 1831 


Genus Leptoptilos Lesson, 1831 


Type species. Leptoptilos dubius (Gmelin, 1789). Recent, east Nepal, 
northern India and Bangladesh, and Indochina. 


Leptoptilos patagonicus 
Noriega 4 Cladera, 2008 
Figure 2.9 


Holotype. MEF1363, associated partial skeleton including 
skull fragments, wing and leg bones. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Punta Buenos 
Aires, Península Valdés, Chubut Province, Late Miocene, 
Puerto Madryn Formation. 


Genus Ciconia Brisson, 1760 


Type species. Ciconia ciconia (Linnaeus, 1758). Recent, north and 
southern Africa, west Asia, and Europe. 


Ciconía lydekkeri (Ameghino, 1891) 


Holotype. NHMUK 18879, distal end of right tarsometatar- 
sus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from the Late Pleistocene of Lagoa Santa, Minas 
Gerais, Brazil. The record from Argentina consists on a distal 
fragment of right humerus coming from the Late Pleistocene 
of the Luján Formation, outcropping in Monte Hermoso, 
Buenos Aires Province (see Tonni, 1984). The taxon is also 
known from Bolivia. 

Comments. This taxon was formerly named as Prociconia 
lydekkeri. Nevertheless, Agnolín (2009b) proposed the new 


combination Ciconia lydekkeri. 
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SULIFORMES Reichenbach, 1849 
ANHINGIDAE Reichenbach, 1849 


Genus Anhinga Brisson, 1760 


Type species. Anhinga anhinga (Linnaeus, 1766). Recent, suthern 
North America to eastern South America. 


Anhinga hesterna (Ameghino, 1895) 


Holotype. NHMUK-A599, eleventh cervical vertebra. 
Geographic and stratigraphic occurrence. La Cueva locality, 
Santa Cruz Province, Early-Middle Miocene, Santa Cruz 
Formation. 

Comments. Initially referred to the monotypic genus Liptornis 
Ameghino, 1895, this taxon has been recently included in the 
extant genus Anhinga by Diederle (2015). 


Genus Pseudolarus Ameghino, 1891 


Type species. Pseudolarus eocaenus Ameghino, 1891. Early— 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation, Monte Observación, Santa 
Cruz Province. 


Pseudolarus eocaenus Ameghino, 1891 


Holotype. NAMUK A585, fragmentary proximal end of 
humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Monte Obser- 
vación, Santa Cruz Province, Early-Middle Miocene, Santa 
Cruz Formation. 

Comments. This taxon was considered as a Phorusrhacidae 
Psilopterinae by several authors (Agnolín, 2006b; Tambussi 
8, Degrange, 2013), but recently included among Anhingidae 
by Agnolín (2016a), a criterion followed by Diederle € 
Agnolín (2017). 
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Genus Macranhinga Noriega, 1992 


Type species. Macranhinga paranensis Noriega, 1992. Late Miocene, 
Ituzaingó Formation, cliffs of Paraná River, Paraná city, Entre Ríos 
Province. 


Macranhinga ameghinoi Diederle 8 Agnolín, 2017 
Figure 2.6 


Holotype. MLP 10-X-15-1, proximal end of right tar- 
sometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Southwestern to 
Puesto Marileo, near Ingeniero Jacobacci City, Río Negro 


Province, early Middle Miocene. 


Macranhinga paranensis Noriega, 1992 


Figure 2.5 


Holotype. MACN-Pv 13507, right tarsometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from the cliffs of Paraná River, Paraná city, Entre 
Ríos Province, Late Miocene, Ituzaingó Formation. Older 
specimens have been recovered from the Middle-Late 
Miocene of Paraná Formation, in the outcrops of the cliffs of 


Paraná River in Entre Ríos Province (Diederle et al, 2012). 


Macranhinga ranzii Alvarenga 4 Guilherme, 2003 


Holotype. UFAC-3640, left femur lacking distal end. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from the Sitio Niteroi, 20 km south to the city of Rio 
Branco, Brazil, Late Miocene—Early Pliocene, Solimóes For- 
mation. The material MACN-Pv 14371 recovered in the cliffs 
of Paraná River, in Argentina corresponds to a femur com- 


ing from the Late Miocene, Ituzaingó Formation, Entre Ríos. 


Figure 2. 1-4, Anseriformes. 1, Anas cheuen, MACN-Pv 12475, fragmentary left carpometacarpus; 2, Ankonetta larriestrai GHUNLPam 14935.8- 
14933.4, fragmentary right tarsometatarsus; 3, Chloephaga robusta, MLP 57-VI|-23-47, left ulna; 4, Pleistoanser bravardi, MACN-Pv 6399, left 
fragmentary coracoid, humerus, ulna, radius, and carpometacarpus. 5-10, Aequorlithornithes. 5, Macranhinga paranensis, MACN-Pv 13507, right 
tarsometatarsus; 6, Macranhinga ameghinoí, MLP 10-X-15-1, proximal end of right tarsometatarsus; 7, Vanellus lilloi, MACN-Pv 12475e, 
distal end of right humerus; 8, Lophiornis obliquus, NAMUK A584, distal end of left tibiotarsus; 9, Leptoptilos patagonicus, MPEF-1363, right 
humerus, left ulna, radii, left carpometacarpus, pelvis, fragmentary symphysis, detail of the distal portion of left tibiotarsus, and sternum; 10, 
Megapaloelodus peiranoi, PUL 3327, cervical vertebra, right coracoid, right humerus, proximal extremity of right darius, phalanx, and fragmen- 
tary synsacrum; 11, Madrynornis mirandus, MEF-PV 100, selected skeletal elements of the complete skeleton found. Scale= 1 cm. 
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PELECANIFORMES Sharpe, 1891 
THRESKIORNITHIDAE Richmond, 1917 


Genus Protibis Ameghino, 1891 


Type species. Protibis cnemialis Ameghino, 1891. Early-Middle 
Miocene, Santa Cruz Formation, Monte Observación, Santa Cruz 
Province. 


Protibis cnemialis Ameghino, 1891 


Holotype. NHMUK-A598 distal end of right tibiotarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Monte Obser- 
vación, Santa Cruz Province, Early-Middle Miocene, Santa 
Cruz Formation. 


CHARADRIIFORMES (Huxley, 1867) 
CHARADRIIDAE (Vigors, 1825) 


Genus Vanellus Brisson, 1760 


Type species. Vanellus vanellus (Linnaeus, 1758). Recent, Europe, 
Turkey and northwestern Iran through western Russia and 
Kazakhstan to southern and eastern Siberia, Mongolia, and north- 
ern China. 


Vanellus lilloi (Cenizo 8 Agnolín, 2017) comb. nov. 


Figure 2.7 


Holotype. MACN Pv 124758, distal end of right humerus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Coastal cliffs of 
La Chata, Buenos Aires Province, Early-Middle Pleistocene, 
Miramar Formation. 


Genus Pseudosterna Mercerat, 1897 


Type species. Pseudosterna degener Mercerat, 1897. Late Pleistocene, 
Luján Formation, Luján, Buenos Aires Province. 


Pseudosterna degener Mercerat, 1897 
Holotype. Lost, supposedly from the MLP collections, distal 
portion of left humerus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Luján, Buenos 
Aires Province, Late Pleistocene, Luján Formation. 


Pseudosterna pampeana Mercerat, 1897 
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Holotype. Lost, supposedly from the MLP collections, distal 
end of left ulna. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Arrecifes City, 
Buenos Aires Province, Late Pleistocene, Luján Formation. 


SPHENISCIFORMES Sharpe, 1891 
SPHENISCIDAE Bonaparte, 1831 


Genus Palaeeudyptes Huxley, 1859 


Type species. Palaeeudyptes antarcticus Huxley, 1859. Late 
Oligocene, Otekaike Limestone, Kakanui, New Zealand. 


Palaeeudyptes gunnari (Wiman, 1905) 


Holotype. NRM A.7, Incomplete tarsometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype has 
been found in Seymour Island, Antarctica, in the Eocene of 
La Meseta Formation. This species is also recorded in the 
late middle Eocene of La Leticia Formation, in the outcrops 
of Punta Torcida locality, Tierra del Fuego Province. The 
specimens consist of a pelvis, right femur, and right tibio- 
tarsus (CADIC P 21), and a coracoid (CADIC P 22). 


Genus Arthrodytes Ameghino, 1905 


Type species. Arthrodytes andrewsi(Ameghino, 1905). Late Eocene— 
early Oligocene, San Julián Formation, Bajo de San Julián, Santa 
Cruz Province. 


Arthrodytes andrewsi (Ameghino, 1905) 


Holotype. MLP-606, right humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Bajo de San Julián, 
Santa Cruz Province, late Eocene—early Oligocene, San 
Julián Formation. 

Comments. Originally described as Paraptenodytes by 
Ameghino (1905), its assignment was reconsidered by 
Simpson (1946) and Acosta Hospitaleche (2005). 


Genus Eretiscus Olson, 1986 


Type species. Eretiscus tonnii (Simpson, 1981). Early Miocene, 
Gaiman Formation, south Chubut River, Bryn Gwyn locality, Chubut 
Province. 


Eretiscus tonnii (Simpson, 1981) 


Holotype. MLP 81-Vl-26-1, right tarsometatarsus lacking 
trochleae Il and IV. 

Geographic and stratigraphic occurrence. South Chubut 
River, Bryn Gwyn locality, Chubut Province, Early Miocene, 
Gaiman Formation. 

Comments. The genus was proposed by Olson (1986) to re- 
place Microdytes Simpson, 1981 which had already been used 
as the name of a beetle (Acosta Hospitaleche et al,, 2004). 


Genus Palaeospheniscus Moreno é Mercerat, 1891 


Type species. Palaeospheniscus patagonicus Moreno 8 Mercerat, 
1891. Early Miocene, Gaiman Formation, Bryn Gwyn locality, 
Chubut Province. 


Palaeospheniscus bergí Moreno 8, Mercerat, 1891 


Holotype. MLP 20-81, left tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Bryn Gwyn lo- 
cality, Chubut Province, Early Miocene, Gaiman Formation. 


Palaeospheniscus patagonicus Moreno € Mercerat, 1891 


Lectotype. MLP 20-34, left tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Bryn Gwyn locality, 


Chubut Province, Early Miocene, Gaiman Formation. 


Palaeospheniscus biloculata (Simpson, 1970) 


Holotype. AMNH 3346, fragment of right humerus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Bryn Gwyn lo- 


cality, Chubut Province, Early Miocene, Gaiman Formation. 


Genus Paraptenodytes Ameghino, 1891 


Type species. Paraptenodytes antarcticus (Moreno € Mercerat, 
1891). Early Miocene, Monte León Formation, "Santa Cruz River 
mouth” (locality not well specified by the authors), Santa Cruz 
Province. 


Paraptenodytes antarcticus (Moreno € Mercerat, 1891) 


Syntype. MLP 20-1, right ulna (lost); MLP 20-2, complete 
right femur; MLP 20-3, fragmentary right femur (lost); MLP 
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20-4, incomplete right tibiotarsus; MLP 20-5, left tibiotar- 
sus (lost); MLP 20-6, incomplete right tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from "Santa Cruz River mouth” (locality not well 
specified by the authors), Santa Cruz Province, Early 
Miocene, Monte León Formation. Additional specimens have 
been recovered from the early Late Miocene of Puerto 
Madryn Formation (Acosta Hospitaleche, 2003). An almost 
complete skeleton has been found in the Early Miocene of 
Gaiman Formation (Bertelli et al, 2006). 

Comments. According to Moreno 8 Mercerat (1891), the 
specimens MLP 20-1, 20-3, and 20-5 come from Chubut 


Province. 


Paraptenodytes robustus (Ameghino, 1895) 


Holotype. NHMUK A/591, humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Locality not spec- 
ified by the author, Santa Cruz Province, late Eocene—early 
Oligocene, San Julián Formation. 


Genus Madrynornis Acosta Hospitaleche, Tambussi, 
Donato €, Cozzuol, 2007 


Type species. Madrynornis mirandus Acosta Hospitaleche et al, 
2007. Early Late Miocene, Puerto Madryn Formation, Playa Larralde, 
Península Valdés, Chubut Province. 


Madrynornis mirandus Acosta Hospitaleche, Tambussi, 
Donato 8, Cozzuol, 2007 
Figure 2.11 


Holotype. MEF-PV 100, a nearly complete skeleton. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Playa Larralde, 
Península Valdés, Chubut Province, early Late Miocene, 


Puerto Madryn Formation. 


PROCELLARIIFORMES Fúrbringer, 1888 
PROCELLARIIDAE (Boie, 1826) 


Genus Argyrodyptes Ameghino, 1905 


Type species. Argyrodyptes microtarsus Ameghino, 1905. Late 
Eocene-—early Oligocene, San Julián Formation, Río Seco locality, 
Chubut Province. 
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Argyrodyptes microtarsus Ameghino, 1905 


Holotype. MACN-A 11037, left femur without extremitas 
distalis, and left tibiotarsus without extremitas proximalis. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Río Seco locality, 
Chubut Province, late Eocene—early Oligocene, San Julián 


Formation. 


PHOENICOPTERIFORMES Fúrbringer, 1888 
INCERTAE FAMILIAE 


Genus Tiliornis Ameghino, 1899 


Type species. Tiliornis senex Ameghino, 1899. Late Oligocene, 
Deseado Formation, locality not specified by the author, Santa Cruz 
Province. 


Tiliornis senex Ameghino, 1899 


Holotype. Lost, collection number is unknown, coracoid. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Locality not 
specified by the author, Santa Cruz Province, late Oligocene, 
Deseado Formation. 


PALAEOLODIDAE Stejneger, 1885 


Genus Megapaloelodus Miller, 1944 


Type species. Megapaloelodus connectens Miller, 1944. Early 
Miocene, Rosebud Formation, Flint Hill, South Dakota, USA. 


Megapaloelodus peiranoi Agnolín, 2009c 
Figure 2.10 


Holotype. PVL 3327, right coracoid, distal and proximal ends 
of right humerus, proximal end of right radius, phalanx digit 
majoris ll, and fragment of notarium and synsacrum. 
Geographic and stratigraphic occurrence. El Molle Grande 
locality, valle del Cajón, Catamarca Province, Late Miocene, 
Andalhuala Formation. 


CATHARTIFORMES Coues, 1884 
CATHARTIDAE Lafresnaye, 1839 


Genus Dryornis Moreno € Mercerat, 1891 
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Type species. Dryornis pampeanus Moreno € Mercerat, 1891. Early 
Pliocene, Monte Hermoso Formation, cliffs along the coast at 
Monte Hermoso, 17 km WSW of Pehuen-Có locality, Buenos Aires 
Province. 


Dryornis pampeanus Moreno 8 
Mercerat, 1891 


Lectotype. MLP 20-169, distal portion of a right humerus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes form the Farola de Monte Hermoso locality, in the 
coast of Buenos Aires Province, in the outcrops of Monte 
Hermoso Formation (Early Pliocene). Additional and more 
(MMP 5731) 
Chapadmalal Formation (Late Pliocene), in Playa La Estafeta 


complete material coming from the 
locality in Mar del Plata city, Buenos Aires Province was 
recently described by Degrange et al. (202 1a). 


Dryornis hatcheri Degrange, 2022 
Figure 3.4 


Holotype. YMIP-PVVU 15866, left fragmentary humerus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Lago Pueyrredón 
locality, Santa Cruz Province, Early-Middle Miocene, Santa 
Cruz Formation. 


Genus Geronogyps Campbell, 1979 


Type species. Geronogyps reliquus Campbell, 1979. Late Pleistocene, 
Mancora Tablazo terrace, Talara Tar Seeps, Peru. 


Geronogyps reliquus Campbell, 1979 


Holotype. ROM 12986, complete right tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from the Talara Tar Seeps in Peru, from the Late 
Pleistocene, Mancora Tablazo terrace. Records of this taxon 
from Argentina correspond to those coming from the Late 
Pleistocene—Early Holocene, Salto Ander Egg Formation 
(following Brunetto et al., 2015) outcropping in Ensenada 
and Barrenechea rivers in Entre Ríos Province (Noriega 
8, Areta, 2005); and also, from the left margin of Arroyo 
Chasicó, Pleistocene sensu lato, Buenos Aires Province 
(Tambussi 8 Noriega, 1999). 


Genus Pampagyps Agnolín, Brissón, Soibelzon, 
Rodríguez, Soibelzon, lacona, 4 Piazza, 2017 


Type species. Pampagyps imperator Agnolín et al., 2017. Late 
Pleistocene—Early Holocene, Cantera Nicolás Vignogna lll, Marcos 
Paz, Buenos Aires Province. 


Pampagyps imperator Agnolín, Brissón, Soibelzon, 
Rodríguez, Soibelzon, lacona, 4 Piazza, 2017 


Figure 3.3 


Holotype. MPLK-00001, right tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Cantera Nicolás 
Vignogna lll, Marcos Paz, Buenos Aires Province, Late 
Pleistocene—Early Holocene. 


ACCIPITRIFORMES Voous, 1973 
ACCIPITRIDAE Vieillot, 1816 


Genus Vinchinavis Tambussi, Degrange, Ciccioli 
8 Prevosti, 2021 


Type species. Vinchinavis paka Tambussi et al, 2021. Late Miocene, 
lower levels of Toro Negro Formation, Quebrada de la Troya, bet- 
ween Vinchina and Jagué localities, La Rioja Province. 


Vinchinavis paka Tambussi, Degrange, Ciccioli, 
8 Prevosti, 2021 
Figure 3.1 


Holotype. PULR-V 130, left ulna and radius lacking the 
proximal ends. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Quebrada de la 
Troya, between Vinchina and Jagúé localities, La Rioja 
Province, Late Miocene, lower levels of Toro Negro Formation. 


Genus Buteo Lacépede, 1799 


Type species. Buteo buteo (Linnaeus, 1758). Recent, Europe, cen- 
tral Asia, northwestern, and southern Africa. 


Buteo dondasi Degrange, Tambussi, Taglioretti, 
8, Scaglia, 2021 
Figure 3.2 


Holotype. MMP 5730, incomplete left hind limb with distal 
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fragments of tibiotarsus, tarsometatarsus, os metatarsal | 
and toes land ll. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Playa La Estafeta, 
Mar del Plata, Buenos Aires Province, lowest part of Playa 
Los Lobos Alloformation, Late Pliocene, Chapadmalal 
Formation. 


CORACIIFORMES Forbes, 1884 
INCERTAE FAMILIAE 


Genus Ueekenkcoracias Degrange, Pol, Puerta 
8 Wilf, 2021 


Type species. UVeekenkcoracias tambussiae Degrange et al, 2021c. 
Early Eocene, Huitrera Formation, Laguna del Hunco locality, 
Chubut Province. 


Ueekenkcoracias tambussiae Degrange, Pol, 
Puerta, € Wilf, 2021c 
Figure 3.5 


Holotype. MPEF-PV 10991, incomplete right hind limb. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Laguna del Hunco 


locality, Chubut Province, early Eocene, Huitrera Formation. 


PICIFORMES Meyer 8, Wolf, 1810 
PICIDAE Vigors, 1825 


Genus Colaptes Swainson, 1825 


Type species. Colaptes auratus (Linnaeus, 1758). Recent, North 
America to north-central Nicaragua, Cuba, and Grand Cayman 
Island. 


Colaptes naroskyi Agnolín 8 Jofré, 2017 
Figure 3.6 


Holotype. MFJM 00639, incomplete skeleton. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from De la Reconquista River, in Agustín Ferrari lo- 
cality, near Merlo city, Buenos Aires Province, from the out- 
crops of the Jáuregui Member of Luján Formation (Late 
Pleistocene). Additional material recovered from the Early- 
Middle Pleistocene of Punta Hermengo locality, Buenos 


Aires Province is housed in La Plata Museum. 
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CARIAMIFORMES Verheyen, 1957 
PHORUSRHACIDAE Ameghino, 1889 


Genus Physornis Ameghino, 1895 


Type species. Physornis fortis Ameghino, 1895. Late Oligocene, 
Deseado Formation, Río Deseado, Santa Cruz Province. 


Physornis fortis Ameghino, 1895 


Holotype. NAMUK-A583, mandible fragment including the 
ventral portion of the mandibular symphysis and part of the 
right mandibular branch. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Río Deseado, 


Santa Cruz Province, late Oligocene, Deseado Formation. 


Genus Andrewsornis Patterson, 1941 


Type species. Andrewsornis abbottiPatterson, 1941. Late Oligocene, 
Deseado Formation, Cabeza Blanca locality, Chubut Province. 


Andrewsornis abbotti Patterson, 1941 


Holotype. FM-P13417, partial cranium, fragments of the 
mandible. Also, coracoid and pedal phalanges but lost. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Cabeza Blanca lo- 
cality, Chubut Province, late Oligocene, Deseado Formation. 
Comments. Putative Andrewsornis has been recovered from 
the Oligocene outcrops of the Deseado Formation, at Pico 


Truncado locality in Santa Cruz Province. 


Genus Psilopterus Moreno € Mercerat, 1891 


Type species. Psilopterus bachmanni (Moreno 8 Mercerat, 1891). 
Early-Middle Miocene, Santa Cruz Formation, specific locality not 
specified by the author, Santa Cruz Province. 


Psilopterus affinis (Ameghino, 1899) 


Holotype. MACN-A 52-184, right tarsometatarsus lacking 
a portion of the diaphysis. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Locality not 
specified by the author, Chubut Province, late Oligocene, 
Deseado Formation. 


Comments. Although Alvarenga 8 Hófling (2003) indicates 
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that this taxon is recorded in Cabeza Blanca locality, the 
locality of the single specimen known (the holotype) is un- 
known as pointed out by Agnolín (2006b). A fragmentary 
right femur coming from the Deseado River area, and 
considered Psilopterus cf. affinis have been reported by 
Buffetaut (2014). 


Psilopterus lemoinei (Moreno 8, Mercerat, 1891) 


Lectotype. MLP 20-162, distal end of right tibiotarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The lectotype 
comes from a locality not specified by the authors in Santa 
Cruz Province, corresponding to the Early-Middle Miocene 
of Santa Cruz Formation. Psilopterus lemoineiis one of the 
best documented species of phorusrhacids, including 
several skull remains (Sinclair 8 Farr, 1932; Degrange € 
Tambussi, 2011). This species is recorded mainly in the 
eastern outcrops of the Santa Cruz Formation: Killik Aike 
Norte, Ea. Halliday, Puesto Ea. La Costa, Anfiteatro, Coyle 
River, Cañadón de Las Vacas, Jack Harvey, Yegua Quemada, 
La Cueva, Monte Observación, and Monte León. Additional 
specimens have been recovered on the central outcrops of 
Santa Cruz Formation in the course of the Río Santa Cruz, in 
Santa Cruz Province, at Ea. Santa Lucía (Diederle 8 Noriega, 


2019), and in the Karaiken locality on the west. 


Psilopterus bachmanni (Moreno 8 Mercerat, 1891) 


Lectotype. MLP 20-168, proximal end of left tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. The lectotype 
comes from a locality not specified by the author, in Santa 
Cruz Province, corresponding to the Early-Middle Miocene 
of Santa Cruz Formation. Additional remains have been re- 
covered from several localities of Santa Cruz Province: 
Puesto Ea. La Costa, La Cueva, Monte Observación, Río 
Chalía, and a fairly complete skeleton coming from Lake 


Pueyrredón. 


Psilopterus colzecus Tonni € Tambussi, 1988 
Figure 4.2 


Holotype. MLP-76-V|-12-2, incomplete skeleton. 


Geographic and stratigraphic occurrence. Chasicó stream, 


Villarino Department, Buenos Aires Province, Late Miocene, 
Arroyo Chasicó Formation. 


Genus Phorusrhacos Ameghino, 1887 


Type species. Phorusrhacos longissimus Ameghino, 1887. Early- 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation, specific locality not speci- 
fied by the author, Santa Cruz Province. 


O) 
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Phorusrhacos longissimus Ameghino, 1887 


Holotype. MLP 20-118, mandibular symphysis. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from a locality not specified by the author in Santa 
Cruz Province, from the Early-Middle Miocene of Santa Cruz 
Formation. This species has been registered in several 


Figure 3. 1-2, Accipitriformes. 1, Vinchinavis paka, PULR-V 13-1998, left ulna and radius; 2, Buteo dondasi, MMP 5730, incomplete left hind 
limb. 3-4, Cathartiformes. 3, Pampagyps imperator, WPLK-0001, right tarsometatarsus; 4, Dryornis hatcheri, YMP-PVVU 15866, left fragmentary 
humerus. 5, Coraciiformes: Ueekenkcoracias tambussiae, MPEF-PV 10991, incomplete right hind limb. 6, Piciformes: Colaptes naroskyi, MFJM 
00639, fragmentary neurocranium tracheal rings, left scapula, jaw, pelvis, left coracoid, right humerus, and ulna, left radius, left femur, right 


tibiotarsus and tarsometatarsus, pygostyle. Scale=1 cm. 
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places from Santa Cruz Province, indicating a widespread 
distribution from southeast to the northwest: Ea. La Costa, 
Campo Barranca, Yegua Quemada, La Cueva, Monte Obser- 
vación, Monte León, Río Chalía, and Lago Belgrano localities 
(Alvarenga 8 Hoófling, 2003; Degrange et al, 2012, 2019). 


Genus Patagornis Moreno € Mercerat, 1891 


Type species. Patagornis marshi Moreno € Mercerat, 1891. Early— 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation, specific locality not speci- 
fied by the author, Santa Cruz Province. 


Patagornis marshi Moreno á. Mercerat, 1891 


Lectoype. MLP 20-143, mandibular symphysis. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The lectotype 
comes from a locality not specified by the author in Santa 
Cruz Province, from the Early-Middle Miocene of Santa Cruz 
Formation. Patagornis marshiis very well documented by 
several specimens, including a fairly complete skeleton 
described by Andrews (1899) that comes from Monte Ob- 
servación. This species has been registered only in the 
southeast outcrops of the Santa Cruz Formation in Santa 
Cruz Province, in several localities: Cabo Buen Tiempo, 
Ea. La Angelina, Ea. La Costa, Cañadón de Las Vacas, Yegua 
Quemada, La Cueva, Monte Observación, Ea. La Ensenada. 


Genus Kelenken Bertelli, Chiappe 4 Tambussi, 2007 


Type species. Kelenken guillermoi Bertelli et al, 2007. Middle 
Miocene, Collón Curá Formation, Comallo, Río Negro Province. 


Kelenken guillermoi Bertelli, Chiappe € Tambussi, 2007 
Figure 4.4 


Holotype. BAR 3877-11, a nearly complete skull, left tar- 
sometatarsus, proximal pedal phalanx. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Comallo, Río 
Negro Province, Middle Miocene, Collón Curá Formation. 


Genus Devincenzia Kraglievich, 1932 


Type species. Devincenzia pozzi (Kraglievich, 1931). Late Miocene, 
Ituzaingó Formation, El Brete locality, Río Paraná, Entre Ríos 
Province. 
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Devincenzia pozzi(Kraglievich, 1931) 


Holotype. MACN-Pv 6554 and 6681, distal portion of right 
tarsometatarsus and ungual phalanx ll. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from El Brete locality, Río Paraná, Entre Ríos 
Province, corresponding to the Late Miocene of the 
Ituzaingó Formation. Additional specimens have been re- 
covered from the same formation (Noriega € Agnolín, 
2008). A deformed and restored fragmentary skull of this 
species has been recovered from the Epecuén lagoon, 
Adolfo Alsina locality, Buenos Aires Province, in sedi- 
ments corresponding to the lower Pliocene of Cerro Azul 
Formation. 


Genus Andalgalornis Patterson € Kraglievich, 1960 


Type species. Andalgalornis steulleti (Kraglievich, 1931). Late 
Miocene, Ituzaingó Formation, cliffs of the Paraná River, Entre Ríos 
Province. 


Andalgalornis steulleti (Kraglievich, 1931) 


Holotype. MACN-Pv 4244, left phalanx 1 of digit IV. 
Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from the Late Miocene of the Ituzaingó Formation, 
outcropping in the cliffs of Paraná River, at Entre Ríos 
Province. Aditional specimens have been recovered from 
the same formation (Noriega 8 Agnolín, 2008), and from the 
Late Miocene of Andalhuala Formation, Catamarca Province 
(Patterson € Kraglievich, 1960). 


Genus Procariama Rovereto, 1914 


Type species. Procariama simplex Rovereto, 1914. Late Miocene, 
Andalhuala Formation, specific locality not specified by the author, 
Catamarca Province. 


Procariama simplex Rovereto, 1914 


Lectotype. MACN-Py 8225, incomplete skeleton. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The lectotype 
comes from a locality not specified by the author in 
Catamarca Province, but from the outcrops of the Late 
Miocene of Andalhuala Formation. More specimens have 


been recorded coming from Chiquimil and Puerta de Corral 
Quemado (Marshall € Patterson, 1981; Vezzosi, 2012). 
Additional records are known from the Late Miocene Cerro 
Azul Formation, outcropping in Salinas Grandes de Hidalgo, 


La Pampa Province (Vezzosi, 2012). 


Genus Mesembriornis Moreno, 1889 


Type species. Mesembriornis milneedwarsi Moreno, 1889. Late 
Pliocene, Monte Hermoso Formation, coastal cliffs of Monte 
Hermoso, Buenos Aires Province. 


Mesembriornis incertus (Rovereto, 1914) 


Holotype. MACN-Pv 6934, incomplete skeleton. 
Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype 
comes from an unknown locality not specified by the author 
in Catamarca Province (although Patterson € Kraglievich, 
1960 states that may be from Santa María Valley), from 
the Late Miocene—Early Pliocene of Andalhuala Formation. 
Additional remains have been recorded in the level 17 of 
Marshall 8 Patterson (1981) in Puerta de Corral Quemado, 
corresponding to the Andalhuala Formation. 


Mesembriornis milneedwarsí Moreno, 1889 


Syntype. MLP 20-140, cervical vertebra; MLP 20-141, 
proximal portion of right tibiotarsus; MLP 20-142, proximal 
portion of right fibula. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype has 
been found in the coastal cliffs of Monte Hermoso in Buenos 
Aires Province, coming from the Late Pliocene of Monte 
Hermoso Formation. An incomplete skeleton also proceeds 
from this locality (Rovereto, 1914; Kraglievich, 1940). Addi- 
tional records are known from the Late Pliocene of Chapad- 
malal Formation, coming from Punta Lobería, in Buenos 
Aires Province (Kraglievich, 1946). 

Comments. A Mesembriornis cf. milneedwardsi specimen 
has been recovered from the late Miocene of Andalhuala 
Formation, outcropping in Yocavil Valley, east of Loma Rica 
locality, Catamarca Province (Vezzosi 8 Noriega, 2018). 


Genus Llallawavis Degrange, Tambussi, Taglioretti, 
Dondas, 8 Scaglia, 2015 
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Type species. Llallawavis scagliai Degrange et al. 2015. Late 
Pliocene, Chapadmalal Formation, lowest part of Playa Los Lobos 
Alloformation, Playa La Estafeta, Mar del Plata, Buenos Aires 
Province. 


Llallawavis scagliai Degrange, Tambussi, Taglioretti, 
Dondas, € Scaglia, 2015 
Figure 4.3 


Holotype. MMP 5050, a nearly complete articulated skele- 
ton. 

Geographic and stratigraphic occurrence. La Estafeta Beach, 
Mar del Plata, Buenos Aires Province, lowest part of Playa 
Los Lobos Alloformation, Late Pliocene, Chapadmalal For- 
mation. 


CARIAMIDAE Bonaparte, 1853 


Genus Miocariama Noriega 8 Mayr, 2017 


Type species. Miocariama patagonica Noriega € Mayr, 2017. Early— 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation, Monte Tigre locality, Santa 
Cruz Province. 


Miocariama patagonica Noriega 8 Mayr, 2017 


Figure 4.1 


Holotype. MPM-PV 15049, incomplete skeleton. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Monte Tigre lo- 
cality, between Coyle and Gallegos rivers, Santa Cruz 
Province, Early-Middle Miocene, Santa Cruz Formation. 
Comments. Based on a fragmentary skull, Noriega et al. 
(2009) proposed the taxon Cariama santacrucensis, lately 
transferred to Noriegavis santacrucensis by Agnolín (2009a). 
The finding of the holotype of Miocariama patagonica, initially 
considered as Noriegavis santacrucensis, allowed to determine 
that the holotype of Noriegavis santacrucensis was actually 
a Falconiformes referable to Thegornis Ameghino, 1895. 


Genus Chunga Hartlaub, 1860 


Type species. Chunga burmeisteri Hartlaub, 1860. Recent, Chaco re- 
gion of central southern South America, in Bolivia, Argentina, and 
Paraguay. 


Chunga incerta Tonni, 1974 
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Holotype. MLP 71-VI!-5-1, distal end of right tibiotarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. 17 km SW to 
Pehuen-Có, Buenos Aires Province, Early Pliocene, Monte 
Hermoso Formation. 


FALCONIFORMES Sharpe, 1874 
FALCONIDAE Vigors, 1824 


Genus Thegornís Ameghino, 1895 


Type species. Thegornis musculosus Ameghino, 1895. Early-Middle 
Miocene, Santa Cruz Formation, Yegua Quemada, Monte León 
National Park, Santa Cruz Province. 


Thegornis musculosus Ameghino, 1895 


Holotype. NHMUK-A600, distal fragment of right tar- 
sometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Yegua Quemada, 
Monte León National Park, Santa Cruz Province, Early— 
Middle Miocene, Santa Cruz Formation. Additional records 
are known from the Early Miocene of Sarmiento Formation, 
in Chubut Province (Tambussi 8 Degrange, 2013). 


Thegornis debilis Ameghino, 1895 


Holotype. NHMUK-A601, distal portion of right tar- 
sometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Corriguen Aike lo- 
cality, Santa Cruz Province, Early -Middle Miocene, Santa 
Cruz Formation. 


Genus Badiostes Ameghino, 1895 


Type species. Badiostes patagonicus Ameghino, 1895. Early—Middle 
Miocene, Santa Cruz Formation, La Cueva locality, Santa Cruz 
Province. 


Badiostes patagonicus Ameghino, 1895 


Holotype. NHMUK-A602, fragmentary ulna, femur, and 
tarsometatarsus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. La Cueva locality, 
Santa Cruz Province. Early-Middle Miocene, Santa Cruz 


Formation. 
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Genus Asthenopterus Ameghino, 1891 


Type species. Asthenopterus minutus (Moreno € Merecerat, 1891). 
Late Pleistocene, Buenos Aires Formation, specific locality not 
specified by the author, Buenos Aires Province. 


Asthenopterus minutus (Moreno 8 Merecerat, 1891) 


Holotype. Lost, MLP 20-183, right humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Specific locality 
not specified by the author, Buenos Aires Province, Late 
Pleistocene, Buenos Aires Formation. 


PSITTACIFORMES Wagler, 1830 
PSITTACIDAE llliger, 1811 


Genus Aratinga Spix, 1824 


Type species. Aratinga solstitialis (Linnaeus, 1758). Recent, north 
Brazil and west Guyana. 


Aratinga vorohuensis (Tonni 8 Noriega, 1996) 
Figure 5.1 


Holotype. MLP 94-IV-1-1, incomplete skull and an almost 
complete mandible. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Balneario Terrazas 
del Marquesado, General Pueyrredón locality, Buenos Aires 
Province, Late Pliocene, “Vorohué Formation”. 

Comments. The South American Classification Committee 
SACC proposed that Nandayus should be included in Aratinga 
(Proposal 578). 


Genus Cyanoliseus Bonaparte, 1854 


Type species. Cyanoliseus patagonus (Vieillot, 1818). Recent, Chaco 
of northern Argentina south to southeast Argentina, and central 
Chilean coast. 


Cyanoliseus patagonopsis Acosta Hospitaleche 
8 Tambussi, 2006 
Figure 5.2 


Holotype. MLP 81-VI!-20-20, right humerus. 


Geographic and stratigraphic occurrence. Punta Hermengo 
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Figure 4. Cariamiformes. 1, Miocariama patagonica, MPM-PV-15049, skull, jaw, pelvis and tarsometatarsi; 2, Psilopterus colzecus, MLP 76-Vl- 
12-2, jaw, right forelimb, right femur, tibiotarsi, tarsometatarsi, left foot; 3, Llallawavis scagliai, MMP 5050, selected skeletal elements of the 
complete skeleton found. Scale=1 cm. 4, Kelenken guillermoi, BAR 3877-11, skull. Scale= 10 cm. 
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locality, Buenos Aires Province, early Middle Pleistocene, 
Miramar Formation. 


Cyanoliseus ensenadensis (Cattoi, 1957) 


Holotype. MACN-Pv 17716, left humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Olivos locality, 
Buenos Aires Province, Middle—Late Pleistocene, Ensenada 
Formation. 


PASSERIFORMIES Linnaeus, 1758 
FURNARIIDAE Gray, 1840 


Genus Pseudoseisuropsis Noriega, 1991 


Type species. Pseudoseisuropsis nehuen Noriega, 1991. Early Middle 
Pleistocene, Miramar Formation, southwestern cliffs of Punta 
Hermengo locality, Miramar, Buenos Aires Province. 


Pseudoseisuropsis nehuen Noriega, 1991 
Figure 5.4 


Holotype. MLP 69-XI|-3-1, skull. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Southwestern 
cliffs of Punta Hermengo locality, Miramar, Buenos Aires 


Province, early Middle Pleistocene, Miramar Formation. 


Pseudoseisuropsis wintu Stefanini, Gómez, 
8 Tambussi, 2016 
Figure 5.5 


Holotype. MMP 570-M, fragmentary skull. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Near Camet Norte, 
north of Mar del Plata, Buenos Aires Province, early Middle 


Pleistocene, Miramar Formation. 


Genus Pseudoseisura Reichenbach, 1853 


Type species. Pseudoseisura gutturalis (D'Orbigny € Lafresnaye, 
1838). Recent, west and central Argentina. 


Pseudoseísura cursor Tonni 8 Noriega, 2001 


Figure 5.6 


Holotype. MLP 69-XI-14-1, incomplete skeleton. 
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Geographic and stratigraphic occurrence. Río de La Plata 
coast, in front of the Anchorena Station of the Tren de la 
Costa train, Vicente López Department, Buenos Aires 
Province, early Middle Pleistocene, Ensenada Formation. 


Genus Cínclodes Gray, 1840 


Type species. Cinclodes patagonicus (Gmelin, 1789). Recent, south- 
western Chile and Argentina. 


Cinclodes major Tonni, 1977 


Holotype. MMP 1615, incomplete skeleton. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Coastal cliffs at 
the NNE of Mar del Plata, in front of Cobo field, Buenos Aires 
Province, early Middle Pleistocene, Miramar Formation. 


PASSERELLIDAE Cabanis, 1851 


Genus Zonotrichia Swainson, 1832 


Type species. Zonotrichia albicollis (Gmelin, 1789). Recent, North 
America. 


Zonotrichia robusta Tonni, 1970 


Holotype. MLP 63-VI-30-6, upper beak and lower jaw. 
Geographic and stratigraphic occurrence. SW of Punta 
Hermengo, Miramar, Buenos Aires Province, early Middle 
Pleistocene, Miramar Formation. 


EMBERIZIDAE Vigors, 1831 


Genus Pampaemberiza Agnolín, 2007b 


Type species. Pampaemberiza olrogi Agnolín, 2007b. Middle 
Pleistocene, LG4 layer of Bidegain et al. (2005), coastal cliffs of 
Necochea city, Buenos Aires Province. 


Pampaemberiza olrogi Agnolín, 2007b 
Figure 5.3 


Holotype. MLP 04-XIIl-1-1, fragmentary rostrum. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Coastal cliffs of 
Necochea, Buenos Aires Province, Middle Pleistocene, LG4 
layer of Bidegain et al. (2005). 


INCERTAE ORDINIS 


Genus Onychopteryx Cracraft, 1971 


Type species. Onychopteryx simpsoni Cracraft, 1971. Early Eocene, 
Las Flores Formation, Cañadón Hondo locality, Chubut Province. 


Onychopteryx simpsoni Cracraft, 1971 


Holotype. AMNH 3188, proximal end of tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Cañadón Hondo 
locality, Chubut Province, early Eocene, Las Flores Formation. 
Comments. Cracraft (1971) reported the presence of an 
Opisthocomiformes in the Eocene of Patagonia, Onychopteryx 
simpsoni including it in the monotypic family Onychopteridae. 
Nevertheless, Brodkorb (1978) pointed out that this taxon is 
based on a fragmentary proximal end of a tarsometatarsus 
that should be considered of indeterminate affinities, a 
criterion followed by several authors (Mayr et al., 2011; 
Tambussi 4 Degrange, 2013; Agnolín, 2016a). 


Genus Riacama Ameghino, 1899 


Type species. Riacama caliginea Ameghino, 1899. Late Oligocene, 
Deseado Formation, specific locality not specified by the author, 
Santa Cruz Province. 


Riacama caliginea Ameghino, 1899 


Holotype. MACN-A 52-189, fragmentary right coracoid. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Specific locality 
not specified by the author, Santa Cruz Province, late 
Oligocene, Deseado Formation. 

Comments. Riacama caliginea from the Oligocene of Santa 
Cruz was originally assigned to Cariamidae by Ameghino, to 
Phorusrhacidae by Brodkorb (1967), again to Cariamidae by 
Tonni (1980) and Agnolín (2004), and to Idiornithidae by 
Agnolín (2009a). However, the fragmentary nature of the 
holotype does not allow a precise assignation of this taxon 
(Alvarenga 8 Hófling, 2003; Tambussi 8 Degrange, 2013). 


Genus Smiliornis Ameghino, 1899 


Type species. Smiliornis penetrans Ameghino, 1899. Late Oligocene, 
Deseado Formation, specific locality not specified by the author, 
Santa Cruz Province. 
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Smiliornis penetrans Ameghino, 1899 


Holotype. MACN-A 183, proximal end of left coracoid. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Specific locality 
not specified by the author, Santa Cruz Province, late 
Oligocene, Deseado Formation. 

Comments. Also, from the Oligocene of Santa Cruz and 
originally assigned as a Phorusrhacidae Psilopterinae, a 
criterion followed by Patterson (1941), and Tonni (1980), 
comes Smiliornis penetrans based on a very fragmentary 
coracoid. Alvarenga € Hófling (2003) consider to be a syn- 
onym of Psilopterus affinis. Later, Agnolín (2009a) assigned 
this taxon to the family Idiornithidae. Nevertheless, the 
peculiar morphology precludes its assignation and led 


Tambussi 4 Degrange (2013) to consider it as incerti ordinis. 


Genus Cruschedula Ameghino, 1899 


Type species. Cruschedula revola Ameghino, 1899. Late Oligocene, 
Deseado Formation, specific localitiy not specified by the author, 
Santa Cruz Province. 


Cruschedula revola Ameghino, 1899 


Holotype. MACN-A 11039, proximal end of right scapula. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Specific locality 
not specified by the author, Santa Cruz Province, late 
Oligocene, Deseado Formation. 

Comments. Although it was considered as belonging to 
Accipitridae (Brodkorb, 1964; Tonni, 1980; Agnolín, 20060), 
the morphology of the holotypic fragmentary scapula does 
not allow to infer reliable phylogenetic analysis (Mayr, 2009; 


Tambussi € Degrange, 2013). 


Genus Cladornis Ameghino, 1895 


Type species. Cladornis pachypus Ameghino, 1895. Late Oligocene, 
Deseado Formation, Río Deseado, Santa Cruz Province. 


Cladornis pachypus Ameghino, 1895 


Holotype. NHMUK A 589, right tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Río Deseado, 
Santa Cruz Province, late Oligocene, Deseado Formation. 


Comments. Included here is the late Oligocene taxon Cladornis 
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Figure 5. 1-2, Psittaciformes. 1, Aratinga vorohuensis, MLP 94-IV-1-1, skull and mandible; 2, Cyanoliseus patagonopsis, MLP 81-VIl-20-20, 
right humerus. 3-7, Passeriformes. 3, Pampaemberiza olrogí, MLP 04-XI!!-1-1, fragmentary upper beak (Scale=5 mm); 4, Pseudoseisuropsis ne- 
huen, MLP 69-XI!-3-1, skull; 5, Pseudoseisuropsis wintu, MMP 5705, fragmentary skull; 6, Pseudoseisura cursor, MLP 69-XI-14-1, incomplete 


skeleton. Scale= 1 cm. 
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pachypus from the Deseado Formation of Patagonia, which 
is based on a very peculiar tarsometatarsus whose affinities 
are still uncertain. Olson (1985) proposes its probable 
zygodactyly, which gives it possible arboreal habits, an idea 
followed by Mayr (2009) who places it in its own family, 
Cladornithidae. 


Genus Patagorhacos Agnolín 8, Chafrat, 2015 


Type species. Patagorhacos terrificus Agnolín € Chafrat, 2015. Early 
Miocene, Chichinales Formation, Paso Córdoba, southwestern of 
General Roca, Río Negro Province. 


Patagorhacos terrificus Agnolín 8, Chafrat, 2015 
Figure 6.2 


Holotype. MPCM-PV-377, distal end of right quadrate. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Paso Córdoba, 
southwestern of General Roca, Río Negro Province, Early 
Miocene, Chichinales Formation. 

Comments. Patagorhacos terrificus was described based on 
a fragmentary pars articularis of a right quadrate, and placed 
within Phorusrhacidae. Degrange (2021) criticizes this as- 


signment due to the complete absence of typical features 
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of known quadrates of the group. The material is too frag- 


mentary to allow a more precise assignment. 


Genus Querandiorníis Rusconi, 1958 


Type species. Querandiornis romani Rusconi, 1958. Early Middle 
Pleistocene, Ensenada Formation, Río de La Plata coast, near 
Anchorena Station of the Tren de la Costa train, Vicente López 
Department, Buenos Aires Province. 


Querandiornis romaní Rusconi, 1958 


Holotype. Lost, fragmentary skull without institutional 
number. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Río de La Plata 
coast, near Anchorena Station of the Tren de la Costa train, 
Vicente López Department, Buenos Aires Province, early 
Middle Pleistocene, Ensenada Formation. 

Comments. On its original description, Rusconi (1958) 
named Querandiornis romani based on a skull from the 
Pleistocene that he placed, although not with total confi- 
dence, within Tinamiformes. Tonni (1980) questioned the 
assignation, but posteriorly Houde (1988) followed the orig- 


inal criterion of Rusconi. More recently, this species has 


Figure 6. Aves incerti ordini. 1, Argentavis magnifiscens, MLP 65-VIl-29-49, fragmentary neurocranium, facial skull fragments, right quadrate, 
fragmentary right tarsometatarsus, distal portion of right coracoid, shaft of right tibiotarsus and left humerus; 2, Patagorhacos terrificus, MPCN- 


PV-377, distal end of right qudrate. Scale= 1 cm. 
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been included among Passeriformes (Agnolín 8 Chimento, 
2014; Agnolín, 2016a). Unfortunately, this material seems 
lost before Tonni's publication and could not be located for 


reevaluation. 


Genus Euryonotus Mercerat, 1897 


Type species. Euryonotus brachypterus Mercerat, 1897. Late 
Pleistocene, Buenos Aires Formation, locality not specified by the 
author, Buenos Aires Province. 


Euryonotus argentinus Mercerat, 1897 


Holotype. Lost, collection number and repository unknown, 
proximal portion of humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Locality not spec- 
ified by the author, Buenos Aires Province, Late Pleistocene, 


Buenos Aires Formation. 


Euryonotus brachypterus Mercerat, 1897 


Holotype. Lost, collection number is unknown, supposedly 
it would belong to the MACN collections, right humerus 
lacking the proximal end. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Specific locality 
not specified by the author, Buenos Aires Province, Late 
Pleistocene, Buenos Aires Formation. 

Comments. Based on remains coming from the Late 
Pleistocene of Buenos Aires Formation, Mercerat (1897) 
creates the species Euryonotus brachypterus and E. 
argentinus, which he includes in Rallidae (a criterion followed 
by Tonni, 1980). However, based on the ambiguous des- 
cription and the absence of ¡llustrations, Olson (1977) 
questioned this assignment. Unfortunately, both type 
materials are lost. 


“Telmabates” howardae Cracraft, 1970 


Holotype. AMNH 3189, distal end of right tibiotarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Cañadón Hondo, 
Chubut Province, early Eocene, Las Flores Formation. 
Comments. Feduccia € McGrew (1974) considered “Telmabates" 
howardae, originally attributed to Presbyornithidae, as a 


senior synonym of Presbyornis pervetus. However, Ericson 
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(2000) recognized it as a valid species with uncertain 
affinities. At the time of this publication, the authors are 


currently reviewing the systematic status of this taxon. 


BRONTORNITHIDAE Moreno € Mercerat, 1891 


Genus Brontornis Moreno € Mercerat, 1891 


Type species. Brontornis burmeisteri Moreno 8 Mercerat, 1891. 
Early-Middle Miocene, Santa Cruz Formation, Lago Argentino, 
Santa Cruz Province. 


Brontornis burmeisteri Moreno 
8 Mercerat, 1891 


Lectotype. MLP 20-88, left femur and tibiotarsus; MLP 20- 
90, left fibula, and MLP 20-91, left tarsometatarsus. 
Geographic and stratigraphic occurrence. The lectotype 
comes from the Lago Argentino locality in Santa Cruz 
Province, being Early-Middle Miocene in age (Santa Cruz 
Formation). Other remains, all Early-Middle Miocene in age, 
have been recovered from Karaiken, La Cueva, Rincón del 
Buque, Río Coyle, Killik Aike, but most of the specimens 
come from Monte Observación and Monte León localities. 
Comments. The striking characteristics of this taxon are ¡ts 
size and robustness. lts supposed trophic habit is still 
discussed: scavenger, herbivorous (Agnolín, 2007c; Angst 8 
Buffetaut, 2018), or omnivorous/zoophagous (Worthy et al, 
2017). It has been related to extremely diverse groups and 
its affinities are still debated. The most exhaustive 
phylogenetic analysis that includes this taxon is that of 
Worthy et al. (2017) who maintain that Brontornis is not a 
Galloanserae, but a member of Neoaves related to 
Cariamiformes, while Agnolín (2021) found it to be nested 
within Galloanserae as a sister group of the Australian 
Mihirungs, large flightless and extinct birds classified as 
Dromornithidae. 


TERATORNITHIDAE Miller, 1909 


Genus Argentavis Campbell 8 Tonni, 1980 


Type species. Argentavis magnificens Campbell 8 Tonni, 1980. Late 
Miocene, Cerro Azul Formation, Salinas Grandes de Hidalgo, La 
Pampa Province. 


Argentavis magnificens 
Campbell £ Tonni, 1980 
Figure 6.1 


Holotype. MLP 65-VII-29-49, incomplete humerus, frag- 
ments of ulna, coracoid, skull, and leg bones. 

Geographic and stratigraphic occurrence. The holotype is 
registered in the Late Miocene Cerro Azul Formation, 
outcropping in Salinas Grandes de Hidalgo in La Pampa 
Province. An additional specimen comes from the same age 
but from a locality near Carhué, in Buenos Aires Province. 
Additional records are known from the Late Miocene of 
Andalhuala Formation, in San José and Cuenca del Río de 
los Añacos localities, in Valle de Santa María, Catamarca 
Province (Campbell, 1995). 

Comments. The Teratornithidae is an extinct family known 
only for the Americas. They are among the largest known 
flying carnivorous birds, 
Cathartidae (Mayr, 2017). The greatest abundance of 
remains comes from Rancho la Brea, a very rich fossil site 


probably sister group of 


from the Late Pleistocene of the United States. lts oldest 
records are from the Oligocene or Early Miocene of Brazil 
(Olson € Alvarenga, 2002) which supports an apparent 
origin in South America. In Argentina, the oldest remain ¡is 
an incomplete ulna and fragmentary radius coming from the 
early Late Miocene Arroyo Chasicó Formation (De Mendoza 
8, Picasso, 2019), and a fragment of the left coracoid and a 
distal end of left tibiotarsus assigned to A. magnificens from 
the Late Miocene Andalhuala Formation (Campbell, 1995). 
Undoubtedly the most eloquent of its fossil remains is 
Argentavis magnificens Campbell £ Tonni, 1980 whose 
wingspan was estimated at 6-8 meters (Campbell 4 Tonni, 
1980; Vizcaíno € Fariña, 1999) and close to 70 kilograms of 
body mass (Chatterjee et al, 2007). Other remains assigned 
to this extinct family have been reported for the Pleistocene 
of the Pampean Region (Cenizo et al, 2021). 


NOMEN DUBIUM 


Genus Aucornis Ameghino, 1898 


Type species. Aucornis euryrhynchus Ameghino, 1898. Late 
Oligocene, Deseado Formation, Mazaredo locality, Santa Cruz 
Province. 
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Aucornis solidus Ameghino, 1899 


Holotype. MACN-A 11052, proximal half of phalanx | of the 
left digit 2. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Locality not 
specified by the author, Santa Cruz Province, late Oligocene, 
Deseado Formation. 

Comments. This taxon has been considered as a synonym of 
Physornis fortis (Brdokorb, 1967), and a senior synonym of 
Andrewsornis abbotti (Alvarenga 8 Hófling, 2003). Never- 
theless, the incompleteness of the material does not allow 
comparisons between homologous elements, so it was 
considered as a nomen dubium by Agnolín (2006c) and 


Tambussi 8 Degrange (2013). 
Genus Climacarthrus Ameghino, 1895 


Type species. Climacarthrus incompletus Ameghino, 1895. Late 
Oligocene, Deseado Formation, specific locality not specified by the 
author, Santa Cruz Province. 


Climacarthrus incompletus Ameghino, 1895 


Holotype. MACN-A 11667, fragmentary distal end of right 
tarsometatarsus, lacking trochlea metatarsi IV. 
Geographic and stratigraphic occurrence. Specific locality 
not specified by the author, Santa Cruz Province, late 
Oligocene, Deseado Formation. 

Comments. Although Brodkorb (1964) and Agnolín (2006b) 
considered Climacarthrus as an Accipitrinae, this taxon was 
considered as a nomen dubium by Tambussi 4 Degrange 


(2013) based on the poorly preserved material. 
Genus Pseudolarus Ameghino, 1891 


Type species. Pseudolarus eocaenus Ameghino, 1891. Early-Middle 
Miocene, Santa Cruz Formation, Monte Observación, Santa Cruz 
Province. 


Pseudolarus guaraniticus Ameghino, 1899 


Holotype. MACN-A 52-190/12190, fragmentary right 
proximal end of humerus. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Specific locality 
not specified by the author, Santa Cruz Province, late 


Oligocene, Deseado Formation. 
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Comments. This taxon has been considered as a phorus- 
rhacid belonging to the genus Psilopterus by Agnolín (20060), 
even recognizing that this may be Psilopterus affinis (although 
he points out that there are considerable size differences 
between the materials known for both species). However, 
the fragmentary nature of this material does not allow a 
reliable assignation and is considered as nomen dubium 
(Tambussi € Degrange, 2013). 


Genus Nothura Wagler, 1827 


Type species. Nothura boraquira (Spix, 1825). Recent, central south- 
ern South America, eastern Bolivia, Paraguay, and southwest Brazil. 


Nothura paludosa Mercerat, 1897 


Holotype. Lost, collection number unknown, repository sup- 
posed to be the MLP, right femur. 

Geographic and stratigraphic occurrence. Arrecifes locality, 
Buenos Aires Province, Late Pleistocene, Buenos Aires 
Formation. 

Comments. The femur, on which the species was based and 
is currently lost, was described very briefly and never illus- 
trated, a fact previously noted by Cenizo et al. (2012) who 
questioned the validity of the species, a criterion that we 
follow here. In this sense Nothura paludosa is considered 


here as nomen dubium. 


CONCLUDING REMARKS 

Since the contribution of Tonni (1980), there have been 
crucial breakthroughs in unraveling the diversity of the 
South American Cenozoic birds, mainly due to two reasons: 
an increased number of researchers dedicated to these 
topics, and a growth, although not always constant, in 
founding for scientific research granted by the Argentine 
State. Deep reviews on fossil birds such as Sphenisciformes 
(Acosta Hospitaleche, 2004), Phorusrhacidae (Jones, 2010; 
Degrange, 2012), Anseriformes (De Mendoza, 2017), 
Anhingidae (Diederle, 2015) or the avian record from classic 
paleontological sites such as those of the Pampean 
(Tambussi, 1989) or Mesopotamian (Noriega, 1994) regions, 
were reasons for academic theses in many of which Eduardo 


Tonni was related. 
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Many extinct taxa are only known from a few fragments 
of bones. Unfortunately, some holotypes, especially those 
on which the Ameghino's species were based, are lost. For 
this reason, some subsequent reviews of the materials have 
had to be based on images that are not always detailed, 
which resulted in diverse and conflicting opinions among 
different reviewers and complex synonymous lists. A list of 
the 81 fossil birds named by Ameghino between the years 
1882 and 1905, their status, and the relevant bibliographi- 
cal references can be consulted in Tambussi 8 Degrange 
(2013, table 5.1). 

Tonni (1980) listed 70 extinct species, most of which 
were named by Florentino Ameghino, Francisco Moreno, 
and Alcides Mercerat to the end of the 19* century. Four 
decades later, the list that is included here has 86 species of 
which 12 have not been assigned to any order or are of 
doubtful assignment, one (Ciconiopsis antarctica) is con- 
sidered as nomen inquirendum, and four (Nothura paludosa, 
Aucornis solidus; Climacarthrus incompletus; and Pseudolarus 
guaraniticus see Agnolín, 2008) are considered nomen dubium 
or vanum (see Mones, 1989) for a proper definition of terms). 
Two of the taxa on Tonni's list were removed for not being 
birds (Cunampaia simplex and Loncornis erectus). Six of the 
recorded families are extinct (Presbyornithidae, Phorus- 
rhacidae, Brontornithidae, Teratornithidae, Cladornithidae, 
and Onychopteridae) with the higher ordinal rank placement 
of three of them still discussed (Brontornithidae, Terator- 
nithidae, and Cladornithidae). 

Representatives of the three major subclades of Neor- 
nithes or modern birds (Palaeognathae, Galloanseres, and 
Neoaves) have records during the Argentine Cenozoic. Even 
so, the record is highly skewed towards medium to large 
size specimens. Nonetheless, from the point of view of eco- 
logical and morphological diversity, it shows representatives 
of diverse trophic and environmental guilds: terrestrial 
palaeognathous tinamids and rheids; terrestrial and aquatic 
Galloanserae, particularly Anseriformes; freshwater and ma- 
rine Aequorlitornithes such as Sphenisciformes, Suliformes, 
Charadriiformes, Phoenicopteriformes, Ciconiiformes, 
Pelecaniformes; arboreal stem Coraciiformes, Passeriformes 
and Psittaciformes; flying and flightless land predators 
Cathartiformes, Accipitriformes, Falconiformes, and 


Cariamiformes. 
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Resumen. A partir de la última década del siglo XX, siguiendo la tendencia mundial al desarrollo de esquemas cronológicos con base 
bioestratigráfica, comenzaron las contribuciones de Eduardo Pedro Tonni, Alberto Luis Cione y colaboradores sobre esta temática en Argentina. 
Ellos propusieron para el sector oriental de la región pampeana de Argentina, una secuencia bioestratigráfica casi continua desde el Mioceno 
Tardío hasta el Holoceno. La misma conforma actualmente la base de la escala cronológica para el Cenozoico tardío continental de América del 
Sur. El refinamiento de la secuencia bioestratigráfica pampeana permitió: 1-establecer la cronología para el arribo de los mamíferos de origen 
holártico al extremo más austral de América del Sur durante el Gran Intercambio Biótico Americano; 2-precisar la dinámica faunística e 
interpretar los cambios paleobiogeográficos vinculados a las fluctuaciones climáticas del Cenozoico tardío; y 3-establecer correlaciones entre 
las secciones tipo de la región pampeana con áreas extra-pampeanas, incluso de otros países del continente. Resulta indiscutible la labor 
desarrollada durante más de 30 años de trabajo liderado por Tonni y Cione en colaboración con otros especialistas, para rever el concepto de 
“Edades Mamiífero” y retornar a la clasificación cronoestratigráfica-geocronológica con base bioestratigráfica. En este contexto, aquí realizamos 
una actualización y síntesis del esquema bioestratigráfico, de su composición mastofaunística y de los principales cambios climáticos ocurridos 
durante el Cuaternario en la región pampeana, junto a una breve sinopsis de la carrera de E. P. Tonni y su aporte a la paleontología de 
vertebrados. 


Palabras claves. América del Sur. Biozonas. Cenozoico. Intercambio Biótico. Megafauna. Paleoclimas. 


Abstract. BIOSTRATIGRAPHY BASED ON MAMMALS: FAUNAL CHANGES AND PALEOCLIMATIC INFLUENCES DURING THE QUATERNARY IN 
THE PAMPEAN REGION (ARGENTINA). Since the last decade of the 20th century, following the worldwide trend towards the development of 
chronological schemes with a biostratigraphic basis, contributions by Eduardo Pedro Tonni, Alberto Luis Cione, and collaborators began on this 
subject in Argentina. They proposed a almost continuous biostratigraphic sequence since the Late Miocene to the Holocene in the eastern 
pampean region of Argentina. Nowadays, it constitutes the chronological scale of the continental late Cenozoic of South America. The refinement 
of the Pampean biostratigraphic sequence made possible 1-to establish the chronology of the arrival of North American mammals immigrants 
to the southernmost South America during the Great American Biotic Exchange; 2-to improve the understanding of the faunal dynamics and 
the interpretation of the paleobiogeographic changes linked to the climatic fluctuations of the late Cenozoic; and 3-allowed establishing 
correlations between the type sections of the pampean region with other regions of the continent. The 30 years of scientific research by Tonni 
and Cione are unquestionable, in collaboration with other specialists, in reviewing the concept of “South American Land Mammal Ages” and to 
return to the chronostratigraphic-geochronological classification with a biostratigraphic basis. In this context, we updated and synthetized the 
biostratigraphic scheme, its mastofaunal composition, and the main climatic changes that occurred during the Quaternary in the pampean 
region, along with a brief synopsis of the career of E. P. Tonni and his contribution to paleontology of vertebrate. 


Key words. South America. Biozones. Cenozoic. Biotic Interchange. Megafauna. Paleoclimates. 


EL CONOCIMIENTO geológico y estratigráfico de los sedimentos 2019), se inició con las expediciones realizadas en la primera 
cuaternarios de la “llanura Chacobonaerense”, “formación mitad del siglo XIX—.e.g, Muñiz, 1830-1847 (véase Aguilar, 
pampeana” o simplemente “Región Pampeana” de Argentina 2008; Podgorny, 2010); d'Orbigny, 1842; Darwin, 1845—. Las 


(ver sobre el uso de los diferentes términos en Soibelzon et al, mismas continuaron en la segunda mitad con los estudios 
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de Auguste Bravard (1857, 1858) y Adolfo Doering (1882). 
Posteriormente, la obra de Florentino y Carlos Ameghino 
(e.g., Ameghino, F., 1881, 1889, 1908, 1910; Ameghino, C., 
1915, 1918) y la familia Parodi (e.g., Parodi, 1930; Parodi 
Bustos, 1942; Parodi y Kraglievich, 1948; véase Tonni, 2021 
y la bibliografía allí citada) constituyeron, además de la ya 
mencionada obra de Muñiz, las primeras en la temática rea- 
lizadas por científicos residentes y/o nacidos en nuestro 
país. A mediados del siglo XX se sucedieron los trabajos de 
Frenguelli (e.g., 1950, 1955), Kraglievich (1952), Teruggi et 
al. (1957), González Bonorino (1965), Pascual et al (1965), 
Fidalgo et al. (1975), Fidalgo (1983) y Riggi et al. (1986) entre 
otros, que, basados en la terminología fundada por Ameghino, 
realizaron nuevas propuestas estratigráficas, definieron se- 
cuencias y caracterizaron las formaciones y los sedimentos 
pampeanos. 

A partir de la última década del siglo XX, como conse- 
cuencia de la tendencia mundial al desarrollo de esquemas 
cronológicos con base bioestratigráfica, comenzaron las 
contribuciones de Eduardo Pedro Tonni y colaboradores, 
especialmente Alberto Luis Cione (e.g., Tonni et al, 1992; 
Cione y Tonni, 1995, 1996, 1999), quienes propusieron para 
el sector oriental de la región pampeana de la República 
Argentina, una secuencia bioestratigráfica casi continua, 
desde el Mioceno Tardío hasta el Holoceno. Este esquema 
constituyó la base de la escala cronológica utilizada en toda 
América del Sur, que fue ampliada y refinada de manera 
constante a la luz de nuevos hallazgos (Tonni et al, 2001, 
2005; Cione et al, 2007, 2015; Tonni, 2009, 2011). Conse- 
cuentemente, la resolución bioestratigráfica contemporá- 
nea para el Cenozoico tardío continental en esta región se ha 
incrementado con relación a las escalas previas. 

El refinamiento y organización de la secuencia bioestra- 
tigráfica pampeana permitió, entre otras cosas, establecer 
la cronología y la secuencia de arribo de los mamiferos 
procedentes de América del Norte, al extremo austral de 
América del Sur. Este evento biogeográfico fue clave para la 
conformación de la biota sudamericana especialmente y es 
conocido como el Gran Intercambio Biótico Americano 
(GIBA). Asimismo, permitió precisar la dinámica faunística e 
interpretar los cambios paleobiogeográficos con relación a 
las fluctuaciones climáticas ocurridas durante el Neógeno 


tardío y el Cuaternario (para una síntesis, véanse Cione et 


al., 2015; Gasparini y Tonni, 2016; Soibelzon et al,, 2019). A 
nivel continental, permitió establecer correlaciones entre las 
secciones tipo de la región pampeana con otras áreas, como 
la Mesopotamia y el noroeste de Argentina (Carlini et al, 
2004; Tauber, 2005; Reguero y Candela, 2011), el Valle de 
Tarija en Bolivia (Coltorti et al, 2007; Tonni et al., 2009), el 
sudeste de Brasil (Carlini et al, 2004) y gran parte de la 
República Oriental del Uruguay (Ubilla et al, 2004, 2009; 
Ubilla y Martínez, 2016). Adicionalmente, se propusieron 
otras secuencias bioestratigráficas regionales (e.g., Quintana 
y Mazanti, 1996; Pardiñas, 1999a, 2000; Deschamps, 2005; 
Soibelzon et al, 2008a, 2009, 2010a; Gasparini et al, 2012a, 
2012b; Olivares et al, 2012; Cruz, 2013; Tomassini et al, 
2013; Deschamps y Tomassini, 2016; Beilinson et al, 2017; 
Pardiñas et al, 2017; Cruz et al., 2019; Prevosti et al., 2021) 
y una escala biocronológica para el Mioceno Tardío del cen- 
tro de la Argentina basada en el registro de micromamiferos 
(Verzi et al, 2004, 2008). 

A partir del desarrollo de estudios bioestratigráficos, se 
estableció un esquema cronoestratigráfico-geocronológico 
cuyas versiones más recientes (Cione et al, 2015; Gasparini 
y Tonni, 2016; Soibelzon et al, 2019) se siguen en la pre- 
sente contribución (Fig. 1). Este esquema incluye 11 biozo- 
nas (Biozonas de Asociación y/o Biozonas de Intervalo, 
véase CAE, 1992; Murphy y Salvador, 1999) para el lapso 
Mioceno Tardío—-Holoceno, las que representan la base 
bioestratigráfica para el reconocimiento de Pisos/Edades 
y Subpisos/Subedades que componen el esquema crono- 
estratigráfico/geocronológico. 

Para el Cuaternario se han reconocido cuatro biozonas: 
Mesotherium cristatum, Megatherium americanum, Equus neogeus 
y Lagostomus maximus, que son la base bioestratigráfica de los 
Pisos/Edades Ensenadense (Pleistoceno Temprano a Medio), 
Bonaerense (Pleistoceno Medio), Lujanense (Pleistoceno 
Tardío a Holoceno Temprano) y Platense (Holoceno Temprano 
a Siglo XVI), respectivamente. Las biozonas de Akodon 
(Akodon) lorenzinii y Ctenomys chapadmalensis—Subpisos/ 
Subedades Vorohuense y Sanandresense respectivamente, 
del Piso/Edad Marplatense (Plioceno Tardío a Pleistoceno 
Temprano) — incluyen temporalmente a la base del Cuaternario 
(y del Pleistoceno), la cual fue tentativamente fijada en 2,58 
Ma (Cohen et al, 2013). Asimismo, a base de comparación 


con eventos y escalas magnetoestratigráficas y cronoes- 
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tratigráficas globales, se ha correlacionado el esquema cro- 
noestratigráfico-geocronológico con la escala europea (e.g., 
Alberdi et al, 1995; Cione y Tonni, 2001). 

Resulta indiscutible la labor desarrollada durante más 
de 30 años de trabajo constante liderado por E. P. Tonni y su 
colega y amigo A. L. Cione (Fig. 2), en colaboración con nu- 
merosos/as especialistas, para rever el concepto de “Edades 
Mamífero” (o “SALMA”, South American Land Mammal Ages) 
y retornar a la clasificación cronoestratigráfica-geocronoló- 
gica con base bioestratigráfica (Cione y Tonni, 1995, 1996, 
1999; ver además Soibelzon et al, 2019). En este contexto, 
los autores de la presente contribución, discípulos de E. P. 


Tonni, hemos decidido realizarle un reconocimiento a tra- 


Biozonas 


sudamericanas 


Holoceno 


Equus neogeus Lujanense 


Lagostomus maximus 


vés del presente trabajo, en el cual se lleva a cabo una ac- 
tualización del esquema bioestratigráfico, de la composición 
mastofaunística y de los cambios climáticos ocurridos du- 
rante el Cuaternario en la región pampeana. Por último, rea- 
lizamos un resumen de su labor en general ya que es nuestro 
interés resaltar el esfuerzo y compromiso de E. P. Tonni 
tanto en el desarrollo de su trabajo profesional como en el 
apoyo constante a los museos regionales y su interés en la 
divulgación científica, de la paleontología en general y de la 
megafauna pampeana, en particular. Esto se refleja en sus 
más de 50 libros, capítulos de libros y publicaciones en re- 
vistas no especializadas, como en su participación en docu- 


mentales para la televisión (Figs. 3-5). 
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Figura 1. Esquema cronoestratigráfico-geocronológico del Cuaternario de la región pampeana (Modificado de Cione et al, 2015; Gasparini y 


Tonni, 2016; Soibelzon et al, 2019). 
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Figura 2.1, Eduardo P. Tonni en Cerro la China, Partido de Lobería, Provincia de Buenos Aires. Año 1983. Archivo Asociación Paleontológica 
Argentina (APA). 2, A. L. Cione y E. P. Tonni en sus frecuentes reuniones de trabajo en el laboratorio de la División Paleontología Vertebrados, 
Museo de La Plata. Año 2004. Foto cortesía de Alberto L. Cione. 
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Figura 3.1, Acto cultural en el Museo “Gesué Pedro Noseda” de 
Lobería en el año 1983, Provincia de Buenos Aires. 2, Acto por el 50 
aniversario del Museo “Gesué Pedro Noseda” de Lobería (año 2017). 
Foto: archivo Museo, gentileza Bety Baglino. 


ESQUEMA CRONOLÓGICO Y BIOESTRATIGRÁFICO 
CONTINENTAL DEL CUATERNARIO 

En cada biozona se destacan los principales aconteci- 
mientos faunísticos y su relación con los cambios ambien- 
tales durante el Cuaternario. 


Biozona de Akodon lorenzinii 

Es la base bioestratigráfica del Marplatense medio o 
Vorohuense (Plioceno más tardío—Pleistoceno más tem- 
prano; Fig. 1). Coincide espacialmente con la “Formación” 
Vorohué de Kraglievich (1952, 1953, 1959). 

En esta Biozona se registran por primera vez algunos 
mamíferos que ingresaron a América del Sur en las prime- 
ras etapas del GIBA (Woodburne, 2010; Cione et al, 2015; 
O'Dea et al., 2016; Gasparini et al, 2021b) como: Canidae 
(e.g., Dusicyon), Mustelidae (e.g., Stipanicicia) y Equidae (e.g., 
Hippidion) (Yensen y Tarifa, 2003; Prevosti y Soibelzon, 
2012; Prado y Alberdi, 2014; Cione et al, 2015). 
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Biozona de Ctenomys chapadmalensis (=Zona de 
Paractenomys chapadmalensis de Cione y Tonni, 1995; ver 
Verzi y Lezcano, 1996). 

Es la base bioestratigráfica del Marplatense Superior o 
Sanandresense (Pleistoceno Temprano). Coincide espacial- 
mente con la “Formación” San Andrés de Kraglievich (1952, 
1953) y Teruggi et al. (1974) e integra, temporalmente, la 
base del Cuaternario (y del Pleistoceno), conjuntamente con 
parte del Vorohuense (Fig. 1). 

El depósito de los sedimentos sanandresenses y su 
fauna asociada son coetáneas con los avances glaciales en 
el sur de la Argentina (Rabassa et al, 2005) vinculados con 
los MIS 82-78 (Estadio Isotópico Marino, por sus siglas en 
inglés: Marine Isotope Stage) (ver Tonni, 2009). Desde el 
punto de vista faunístico, el Sanandresense representa el 
comienzo del intercambio masivo de fauna americana luego 
del establecimiento definitivo del istmo de Panamá (ver 
Cione et al,, 2015; O'Dea et al, 2016), que se manifestó en 
mayor medida durante el Ensenadense (ver siguiente apar- 
tado). Durante el Sanandresense, se registran, por primera 
vez en la región pampeana, taxones adaptados a condiciones 
áridas o semiáridas, tales como el marsupial Lestodelphys, 
numerosos roedores caviomorfos, xenartros cingulados 
[e.g., Glyptodon, Neuryurus, Eutatus) y los grandes tardígra- 
dos característicos del Pleistoceno pampeano (Verzi y 
Quintana, 2005; Soibelzon et al., 2007; Zurita et al, 2007, 
2009; Krmpotic et al, 2009; Cruz et al, 2016; Martin et al, 
2020). Coincidentemente, representa el momento del último 
registro de varios roedores como los del género Eumysops 
(Echimyidae), cuyas especies fueron muy frecuentes du- 
rante el Plioceno y Pleistoceno Temprano (Olivares et al, 
2012). 

López y colaboradores (2001) mencionan el registro de 
una vértebra asignable a un Gomphotheriidae y registrada 
en sedimentos sanandresenses aflorantes en el noroeste 
de la Argentina. De confirmarse esta asignación, este espé- 
cimen correspondería al registro más antiguo de la familia 
en América del Sur. Indudables restos de esta familia holár- 
tica en la región pampeana se registran recién en el Ense- 
nadense (Cione et al., 2015). Existen otras menciones de 
ungulados norteamericanos, además de los Gomphotheriidae, 
como los Tapiridae, Tayassuidae y Dromomerycidae en 
sedimentos del Mioceno Tardío en el Amazonas de Perú 
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(Campbell et al, 2000, 2010; Frailey y Campbell, 2012; 
Prothero et al,, 2014). Sin embargo, tanto sus asignaciones 
sistemáticas como la procedencia estratigráfica de los sedi- 
mentos portadores son de validez incierta (Prado et al., 
2005; Mothé et al, 2016; Gasparini et al, 2021a). 


Biozona de Mesotherium cristatum (=Biozona de Tolypeutes 
pampaeus — Daedicuroides (Cione y Tonni, 1995) =Biozona de 
Tolypeutes pampaeus (Cione y Tonni, 1999, 2005), ver Verzi et 
al, 2004; Soibelzon et al, 2008a, 2008b, 2009, 2010a; 
Fernández-Monescillo et al, 2022). 

Es la base bioestratigráfica del Ensenadense (Pleistoceno 
Temprano a Medio; Fig. 1) y coincide espacialmente con la 
Formación Ensenada en el noreste de la Provincia de Buenos 
Aires (ver Tonni et al, 1999; Soibelzon et al., 2008c, 2010a, 
2019) y la "Formación Miramar” en el sudeste de la men- 
cionada provincia (Kraglievich, 1952, 1953; Soibelzon et al,, 
2009). La nueva localidad tipo del Ensenadense se encuen- 
tra ubicada en Hernández (Partido de La Plata) (Bidegain, 
1991; Tonni et al, 1999; Soibelzon et al, 2019). 

Desde el punto de vista faunístico, en esta biozona se 
registran por primera vez varias familias de origen holártico 
tales como Cervidae (e.g., Epieuryceros, Antifen, Tapiridae 
(e.g., Tapirus), Ursidae (e.g., Arctotherium), Felidae (e.g., Felis, 
Puma, Panthera, Smilodon), Mephitidae (e.g.,, Conepatus) y, de 
manera fehaciente, Gomphotheriidae (e.g., Cuvieronius y 
Notiomastodon—ex Stegomastodon—). Además, se distinguen 
los primeros registros de varios géneros y especies autóc- 
tonas como Neolicaphrium, Propraopus, Chaetophractus, 
Zaedyus, Tolypeutes, Glyptodon munizi, Panochthus, Neuryurus 
rudis, Doedicurus, Scelidotherium, Megatherium gallardoi, Mylodon, 
Pampatherium typum, Myocastor y Neochoerus y varios taxones 
de abolengo holártico, tales como Akodon azarae, Lundomys, 
Scapteromys, Necromys, Calomys, Oligoryzomys, Galictis, 
Canis, Protocyon, Lama, Hippidion principale y Catagonus 
metropolitanus, entre otros. Asimismo, en este Piso/Edad, 
se verifica un incremento en la diversidad de ungulados y 
carnívoros por especiación in situ (Prevosti y Soibelzon, 
2012). En resumen, entre los linajes nativos, se produce un 
incremento notable en la diversidad de los Xenarthra 
(especialmente de Chlamyphoridae y Glyptodontidae; 
Soibelzon et al., 2010b; Soibelzon, 2019) y una disminución 


de los ungulados nativos Notoungulata (Bond, 1999). 


En el Ensenadense se registran numerosos taxones de 
importancia bioestratigráfica, ya que algunos de ellos a su vez 
son exclusivos de este Piso/Edad (e.g., Panochthus intermedius, 
P, subintermedius, Glyptodon munizi, Neosclerocalyptus 
pseudornatus, N. ornatus, Eutatus pasquali, Megatherium 
gallardo¡, Scelidotherium bravardi, Catagonus metropolitanus, 
Theriodictis platensis, Arctotherium angustidens, Mesotherium 
cristatum), los cuales, en algunos casos, corresponden a las 
especies de mayor tamaño del género (ver Zamorano et al, 
2021). 

Los cérvidos (e.g., Antifer ensenadensis y Epieuryceros 
proximus) considerados por Cione y Tonni (2005) como res- 
tringidos a esta biozona de la región pampeana se han re- 
gistrado en sedimentos lujanenses de las provincias de 
Corrientes y Formosa, respectivamente (Alcaraz y Zurita, 
2004; Labarca y Alcaraz, 2011; Cione et al, 2015). Situación 
similar ocurre con el perezoso Catonyx tarijensis, un taxón 
considerado exclusivo de esta biozona en la región pam- 
peana por Cione y Tonni (2005), que fue registrado en se- 
dimentos lujanenses de la Provincia de Córdoba (correla- 
cionados con el Geosuelo Majada de Santiago, Krapovickas, 
2014; Krapovickas y Tauber, 2016) y del Valle de Tarija, 
Bolivia (Miño-Boilini et al, 2019). 

Durante el Ensenadense se produce el último registro 
del Procyonidae Cyonasua meranii, una familia que había 
ingresado a América del Sur—proveniente de América del 
Norte—en el Mioceno Tardío (Soibelzon, 2011). De esta 
manera, representantes de esta familia no se encuentran 
en América del Sur hasta el Pleistoceno Tardío cuando co- 
mienzan a registrarse los géneros actuales (e.g., Procyon y 
Nasua; Soibelzon et al, 2010c; Rodríguez et al, 2013). 

De acuerdo a Soibelzon y colaboradores (2008a), los fó- 
siles de la Biozona de Mesotherium cristatum en la Provincia 
de Buenos Aires, proceden de sedimentos depositados 
entre los 0,98 Ma (subcron C1r1n, Jaramillo) y los 0,78 Ma 
(sección inferior del Chron Brunhes). Consecuentemente, 
esta biozona podría extenderse hasta la discordancia que 
separa la Formación Ensenada de la Formación Buenos 
Aires, la cual en ocasiones decapita un paleosuelo denomi- 
nado Geosuelo El Tala (Tonni et al, 1999; ver comentarios en 
Soibelzon et al., 2008a). Esto coincide parcialmente con la 
propuesta de Verzi et al. (2004) quienes tentativamente 


ubican el límite entre el Ensenadense y Bonaerense en el 
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comienzo del MIS 11 (ca. 0,40 Ma). Por otro lado, estudios 
realizados en una cantera de la ciudad de La Plata (Provincia 
de Buenos Aires) sugirieron que el límite inferior del Ense- 
nadense, se ubicaría en torno al evento Olduvai (C2n, entre 
1,95 y 1,77 Ma; ver Soibelzon et al,, 2008a). 


Biozona de Megatherium americanum (Cione y Tonni, 
1999). 

Es la base bioestratigráfica del Bonaerense (Pleistoceno 
Medio) (Fig. 1). Su límite inferior coincide con la base de la 
Formación Buenos Aires en el noreste de la Provincia de 
Buenos Aires (Tonni et al,, 1999; Nabel et al, 2000) y, pro- 
bablemente, con la base de la "Formación Arroyo Seco” 
(sensu Kraglievich, 1952, 1953) en el sudeste de dicha pro- 
vincia. 

Numerosos taxones con importancia bioestratigráfica 
han sido citados para este Piso/Edad, entre los que se 
pueden mencionar algunos exclusivos, tanto nativos (e.g., 
Neosclerocalyptus gouldi, Doedicurus poucheti) como de fami- 
lias inmigrantes (Conepatus mercedensis, Morenelaphus) y a 
una diversa mastofauna que tiene sus primeros registros 
(e.g., Megatherium americanum, Lestodon armatus, Mylodon 
darwin, Scelidotherium leptocephalum, Glossotherium robustum, 
Glyptodon reticulatus, G. elongatus, Panochthus tuberculatus, 
Eutatus seguini, Dasypus, Macrauchenia patachonica, Toxodon 
platensis, Arctotherium bonariense, A. vetustum, A. tarijense, 
Dicotyles tajacu, Tayassu pecari, Brasiliochoerus stenocephalus, 
Lama gracilis). 

El cérvido Antifer ultra, taxón considerado exclusivo de la 
región pampeana por Cione y Tonni (2005), ha sido regis- 
trado en la Mesopotamia argentina (Provincia de Entre Ríos) 
en sedimentos más recientes asignados al Lujanense 
(Formación Arroyo Feliciano) (ver Alcaraz et al, 2005). A su 
vez, Antiferse registra en el Lujanense de la Formación Toropí 
(Provincia de Corrientes) (Alcaraz y Zurita, 2004; Tonni et al,, 
2005) y en el Pleistoceno Tardío de Uruguay (Kraglievich, 
1932), Chile (Casamiquela, 1968, 1984; Tavera, 1978; Labarca 
y López, 2006) y sur de Brasil (Souza Cunha y Magalhaes, 
1981). 

Para el sudeste de la Provincia de Buenos Aires, se des- 
cribió una biozona basada en micromamiíferos vinculados 
con un pulso climático cálido, que fue definida como Biozona 
de Ctenomys kraglievichi (Verzi et al, 2004; Deschamps, 
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2005), la cual está temporalmente acotada a la base de la 
biozona de Megatherium americanum. Los registros incluyen 
roedores caviomorfos como Ctenomys kraglievichi, Clyomys, 
Plesiaguti totoi y el quiróptero Noctilio (Vucetich y Verzi, 2002; 
Merino et al, 2007); sin embargo, la procedencia estratigrá- 
fica de P. totoi¡es cuestionada (ver Pardiñas, 2004). Las afi- 
nidades brasílicas de aff. Clyomys y de Plesiaguti, sugieren 
su vinculación con un importante pulso cálido, verificado en 
el lapso que representa la Biozona de Ctenomys kraglievichi 
(ver Vucetich et al,, 1997; Vucetich y Verzi, 1999, 2002; sin 
embargo, ver Candela et al, 2020). Por consiguiente, la base 
del Bonaerense estaría representada por el evento cálido 
más importante de los últimos 0,5 Ma, referido al MIS 11 
(ca. 0,4 Ma) (Verzi et al, 2004; Merino et al., 2007; Tonni, 
2009) que se corresponde con sedimentos de playa en el 
sudeste bonaerense (Cione et al, 2002). 


Biozona de Equus neogeus (Cione y Tonni, 1999; ver cues- 
tiones nomenclaturales y taxonómicas en Prado y Alberdi, 
2017). 

Es la base bioestratigráfica del Lujanense (Pleistoceno 
Tardío-Holoceno Temprano), tal como fue definido por 
Cione y Tonni (1999, 2001) (Fig. 1). No es equivalente al 
Lujanense de Pascual et al. (1965) y Marshall et al. (1984), 
quienes incluyeron bajo esa denominación tanto al elenco 
faunístico del Bonaerense como al del Lujanense sensu 
stricto. 

La base del Lujanense corresponde al interglacial MIS 5e 
(130 ka, base del Pleistoceno Tardío) (ver Pardiñas et al. 
1996; Cione y Tonni, 2005; Beilinson et al, 2019). Es proba- 
ble que los niveles costeros marinos de la Formación Pascua 
(Fidalgo et al., 1973) y los niveles mixohalinos registrados 
en la cantera “Vignogna l1!” (Partido de Marcos Paz) (Beilinson 
et al, 2019) representen al citado interglacial. Sin embargo, 
dataciones radiocarbónicas sugirieron que al menos parte 
de los depósitos referidos al "Belgranense” y a la Formación 
Pascua pueden correlacionarse parcialmente con el MIS3 
(Tonni et al, 2010; Cione et al, 2015; Gasparini et al, 2016). 

En esta biozona se registran algunos taxones exclusivos 
(e.g., Doedicurus clavicaudatus, Neosclerocalyptus paskoensis, 
Equus neogeus), a la vez que otros tienen su primer registro en la 
región (eg, Panochthus greslebini, Microcavia australis, Dolichotis 
patagonum, Galea leucoblephara, Lycalopex gymnocercus). 
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Hacia fines del Lujanense (ca. 10.000-8.500 años **C 
AP), se extinguieron todos los megamamíferos y gran parte 
de los grandes mamiferos (Pampatheriidae, Glyptodontidae, 
Megatheriidae, Mylodontidae, Megalonychidae, 
Macraucheniidae, Toxodontidae, Gomphotheriidae, Equidae, 
Morenelaphus, Hemiauchenia, Arctotherium). Asimismo, 
ocurrieron pseudoextinciones en la región pampeana de 
varios taxones (e.g., Tapiridae, Tayassuidae, Ursidae) que 
continuaron presentes en otras regiones de la Argentina y 
de América del Sur. En el caso de los Ursidae se produce el 
ingreso a América del Sur de la especie Tremarctos ornatus 
durante el Holoceno (Piso/Edad Platense) y el registro de dos 
carnívoros originarios de América del Sur cuyos ancestros 
habían participado del GIBA, Arctotherium wingei y Protocyon 
troglodytes, en América del Norte (Yucatán; Schubert et al, 
2019). También se registran en América del Sur repre- 
sentantes de Nasua y Procyon (Procyonidae; ver Rodríguez 
et al, 2013). 

En esta biozona se registran los indicios más tempranos 
de la presencia de Homo sapiens en la región pampeana 
(Flegenheimer y Zárate, 1997; Politis y Gutiérrez, 1998) que 
generó un impacto particular en los ecosistemas (ver Cione 
et al, 2015; Gasparini et al, 2021b; Prates y Pérez, 2021). 

La mayoría de los vertebrados lujanenses de la Provincia 
de Buenos Aires proceden de sedimentos asignados al 
Miembro Guerrero de la Formación Luján. El depósito de 
esta unidad se produjo entre ca. 21.000 años **C AP y ca. 
10.000 años **C AP (Tonni et al., 2003), durante el cual se 
verificaron varios eventos climáticos (Último Máximo Glacial, 
Bolling-Allerod, Younger Dryas, entre otros; ver Tonni et al, 
2003 y la bibliografía allí citada) que influyeron en la distri- 
bución de las asociaciones faunísticas. 


Biozona de Lagostomus maximus (Cione y Tonni, 1999). 

Es la base bioestratigráfica del Platense y se extiende 
desde el Holoceno Temprano (ca. 7.000 años **C AP) hasta 
el siglo XVl, cuando se registra por primera vez fauna intro- 
ducida por los europeos en la región pampeana (Tonni, 1990) 
(Fig. 1). Su base coincide con la del Miembro Río Salado de 
la Formación Luján e incluye en las divisorias a sedimentos 
eólicos de la Formación La Postrera. 

En esta biozona se registran exclusivamente especies 
con representantes en la actualidad (tanto de la fauna nativa 


de América del Sur como de aquella ingresada durante el 
GIBA), con la excepción de Dusicyon avus que se extinguió ca. 
400 años **C AP (Tonni y Politis, 1982; Politis et al, 1995; 
Prevosti y Schiaffini, 2019) y algunas especies de megama- 
míiferos pampeanos cuyos registros más modernos son ca. 
8.000 años **C AP (Cione et al, 2009; Prevosti et al, 2015; 
Politis et al, 2019). En este sentido, Doedicurus clavicaudatus 
es el gliptodonte con registro más reciente, que cuenta con 
dataciones radiocarbónicas de 8.480+130 años **C AP 
(Soibelzon et al, 2012) y 7.010+100 años **C AP (7.839+102 
años cal. AP; véase Politis y Gutiérrez, 1998; Politis et al, 
2019). Asimismo, de este taxón se ha podido extraer ADN 
que aportó novedosa información a la filogenia del grupo 
(Delsuc et al., 2016; Mitchell et al., 2016). 

Deschamps (2005) reconoce y describe la Biozona de 
Ozotoceros bezoarticus en el arroyo Napostá Grande (sud- 
oeste de la Provincia de Buenos Aires), refiriéndola al 
Platense, siendo el estratotipo la sección superior de la 
Secuencia Agua Blanca. La asociación faunística caracterís- 
tica la integran O. bezoarticus, Lama guanicoe, Lagostomus 
maximus, Cavia aperea y Ctenomys sp. 

Por último, Deschamps (2003; ver también Cione y 
Tonni, 2005) propuso el uso de la Biozona de Bos taurus/ Ovis 


aries para aquellos sedimentos que incluyen fauna europea. 


EL CUATERNARIO EN LA REGIÓN PAMPEANA: 
COMENTARIOS SOBRE LA MASTOFAUNA, LOS 
ASPECTOS PALEOCLIMÁTICOS Y PALEOECOLÓGICOS 
ASOCIADOS 

Durante el Pleistoceno, el avance de los glaciares afectó 
a la Cordillera de los Andes, al inmediato piedemonte y al 
extremo sur de Argentina (sur de la Provincia de Santa Cruz 
y parte de Tierra del Fuego; véase Rabassa, 2008). Las su- 
cesivas glaciaciones generaron en la región pampeana con- 
diciones climáticas más frías y áridas que las registradas en 
la actualidad, similares a las que prevalecen al presente en 
el norte de la Patagonia (provincias de Neuquén y Río Negro) 
(Tonni et al., 1999; Cione et al, 2009). 

El intercambio masivo de fauna ocurrido luego del esta- 
blecimiento definitivo terrestre del istmo de Panamá se 
evidenció por el registro en América del Sur de ciertos taxo- 
nes de abolengo holártico durante el Subpiso/Subedad 
Sanandresense (Pleistoceno Temprano) del Piso/Edad 
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Marplatense, intensificándose durante el Piso/Edad Ense- 
nadense (Pleistoceno Temprano a Medio). Algunos mamí- 
feros inmigrantes norteamericanos, como los Tapiridae y 
Procyonidae, indicadores de condiciones cálidas y húmedas, 
se registraron en el este de la región pampeana al menos 
hasta ca. 0,9 Ma (probablemente durante el evento Jaramillo) 
(Tonni, 2009). Asimismo, en niveles ensenadenses, proba- 
blemente coetáneos con el subchron C1r1n (<0,98-> 0,78 
Ma), aflorantes en el sudeste de la Provincia de Buenos 
Aires, se registraron condiciones frías y áridas caracteriza- 
das por la presencia de Lestodelphys halli, Tolypeutes mata- 
cus, Zaedyus pichiy, Dolichotis y Tympanoctomys, entre otros 
(Verzi et al, 2002; Soibelzon et al, 2008a, 2010b; Soibelzon 
y Tonni, 2009; Soibelzon, 2019). 

El Piso/Edad Bonaerense (Pleistoceno Medio) se inició 
alrededor de 0,4 Ma (durante el interglacial del MIS 11) con 
un evento cálido, dominado por pedogénesis, y el registro 
de elementos faunísticos brasílicos (Verzi et al, 2004; Tonni, 
2009). Este interglacial corresponde al evento más cálido y 
largo registrado en los últimos 0,5 Ma, lo que produjo un no- 
table aumento del nivel del mar (Hearty, 2007). Sedimentos 
de playa, en el sureste de la Provincia de Buenos Aires, se 
relacionaron con este incremento del nivel del mar (Cione et 
al, 2002), sin embargo, existen discrepancias al respecto 
(véase Isla et al., 2000). 

El Lujanense (Pleistoceno Tardío-Holoceno Temprano) 
comenzó con un evento cálido (el MIS 5e, o alternativa- 
mente el MIS 3) y una elevación del nivel del mar de entre 3 
y 9 m sobre el nivel actual, lo cual quedó evidenciado en nu- 
merosos depósitos de playa (ver Beilinson et al, 2019 y la 
bibliografía allí citada). 

Debido a una caída del nivel del mar de unos 120 m du- 
rante el Último Máximo Glacial (UMG, 26.500-19.000 años 
cal. AP; ver Clark et al, 2009), se incrementó, en gran medida, 
el sector oriental del sur de América del Sur, evidenciado por 
el desplazamiento de la costa hacia el este aproximada- 
mente unos 300 km (Tonni et al., 1999; Guilderson et al, 
2000; Ponce y Rabassa, 2012). Este aumento de la conti- 
nentalidad, sumado a los cambios ocurridos en las corrien- 
tes oceánicas (Ab'Saber, 2000) produjeron condiciones 
climáticas secas en la región pampeana. 

Durante el Lujanense, la región pampeana conformada 
en su mayor parte por vegetación de estepa desarrollada 
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en dunas y campos de loess, fue habitada por una fauna 
característica de ambientes abiertos, áridos y semiáridos, 
que alcanzaron una gran distribución latitudinal durante el 
UMG (Tonni et al, 1999; Cione et al., 2003, 2009; Vivo y 
Carmignotto, 2004). Elementos faunísticos (e.g., Eligmodontia 
typus, Lyncodon patagonicus, Lycalopex griseus, Microcavia 
australis) indicadores de estas condiciones (y característicos 
actualmente de las Ecorregiones del Monte y Estepa pata- 
gónica, sensu Morello et al., 2018) se registraron en distin- 
tos afloramientos del Miembro Guerrero de la Formación 
Luján, junto a ciertos megamamiíferos extintos, conformando 
una asociación faunística Única para el Pleistoceno Tardío 
de la región. 

El registro de elementos faunísticos subtropicales (e.g., 
Dasypus hybridus; véase Abba y Superina, 2016) en latitu- 
des mayores demuestra que se produjo un aumento rápido 
de la temperatura hace ca. de 15.500 años **C AP. Sin em- 
bargo, entre 13.000 y 11.000 años **C AP, las temperatu- 
ras y las precipitaciones disminuyeron, coincidentemente 
con un re-avance de los glaciares andinos (ver Cione et al, 
2015 y bibliografía allí citada). Durante este intervalo, la 
fauna de mamiferos fue similar a la del UMG, incluyendo 
varias especies de megamamíferos. 

Las extinciones de mamíferos durante el Neógeno han 
sido relacionadas con los cambios climáticos y ambientales. 
Sin embargo, hacia el final del Pleistoceno y principios del 
Holoceno (límite en 11.700 años cal. AP; Cohen et al, 2013) 
se produjo la última gran extinción, que terminó con todos 
los megamamíferos sudamericanos (en sentido estricto, 
aquellos de más de una tonelada) y el 80% de los grandes 
mamiferos (aquellos de más de 45 kg) (Cione et al., 2003, 
2009, 2015). Hacia finales del siglo XX se propusieron di- 
versas hipótesis sobre las posibles causas de la extinción 
(e.g., cambio climático, epidemias, acción humana; véase 
Martín, 1967; Graham y Lundelius, 1984; Owen-Smith, 
1987; Ficcarelli et al, 1997; Ochsenius, 1997; Ferigolo, 
1999). Sin embargo, Tonni y colaboradores, en los inicios del 
siglo XXI, propusieron un nuevo enfoque con la hipótesis del 
Broken Zig-Zag (ver Cione et al,, 2003, 2009). Esta hipótesis 
plantea que la alternancia periódica en la distribución de 
ambientes "abiertos” y "cerrados" es debida a los cambios 
climáticos propios del Pleistoceno Medio y Tardío. Estos au- 
tores determinaron una línea en zig-zag en la biomasa de 
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Figura 4. 1-3, Museo Paleontológico de San Pedro “Fray Manuel de Torres”, San Pedro, Provincia de Buenos Aires. 1, R. C. Pasquali, F. J. Prevosti, 
J. L. Aguilar, E. P. Tonni (arriba de izquierda a derecha), J. Verdon, E. Soibelzon y L. H. Soibelzon (abajo de izquierda a derecha) (año 2006). 
2, Distinción al Dr. E. P. Tonni durante el acto de celebración de los 10 años del Museo de San Pedro (año 2013). 3, Dr. E. P. Tonni junto al 
“Grupo Conservacionista de Fósiles” inaugurando una placa en homenaje al Dr. R. C. Pascuali durante el acto de celebración de los 10 años del 
Museo de San Pedro (año 2013). Fotos: Archivo Museo de San Pedro. 


los megamamiíferos y grandes mamíferos (no en su diversi- períodos interglaciales (incluyendo extinciones locales). A 
dad). De esta manera, durante los períodos glaciales, los través de al menos 20 ciclos de eventos glaciales e inter- 
megamamiíferos y grandes mamiferos—característicos de  glaciales que se sucedieron durante el Pleistoceno Medio y 
ambientes abiertos—tenían una extensa distribución geo- Tardío, no se registraron extinciones comparables, solo ex- 


gráfica y por tanto alta biomasa, la cual se restringía en los  tinciones de fondo. Sin embargo, al comienzo del actual pe- 
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ríodo interglacial (que comenzó hace unos 11.800 años AP), 
las temperaturas y la humedad aumentaron, los ambientes 
“cerrados” se expandieron y los megamamíferos y la mayo- 
ría de los grandes mamíferos sufrieron una baja en su bio- 
masa. Este momento coincide con el ingreso del ser humano 
a América del Sur, hace probablemente entre 15.000- 
18.000 años AP (Pérez et al, 2016). En consecuencia, la hi- 
pótesis de Cione et al. (2003, 2009) postula que el arribo de 
esta nueva especie en el Pleistoceno más tardío-Holoceno 
Temprano, produjo la ruptura del zig-zag empujando a la ex- 
tinción a los megamamíferos y a un gran número de espe- 
cies de grandes mamiferos. Recientes estudios sostienen la 
influencia del ser humano en el proceso de extinción de la 
megafauna, aportando la evidencia vinculada a cambios en 
los elementos líticos (véase Prates y Pérez, 2021). 

Adicionalmente al contexto arriba mencionado, estudios 
multidisciplinarios (e.g., análisis de temperaturas oceánicas, 
espeleotemas, climatología histórica, entre otros) sobre 
testigos de hielo extraídos de perforaciones en regiones po- 
lares (e.g., Groenlandia, Antártida y América del Sur), evi- 
denciaron que en los últimos 40 ka se verificaron cambios 
abruptos entre eventos generalmente más cortos, cálidos y 
húmedos (Dansgaard-Oeschger) y eventos más largos, fríos 
y secos (Heinrich) que pudieron generar un stress ambiental 
sin precedentes, con consecuencias sobre las floras y fau- 
nas (Tonni, 2006). 

En el Holoceno Temprano (10.000-8.000 años **C AP) 
se verifican en distintos sectores de la Provincia de Buenos 
Aires, condiciones áridas con temperaturas probablemente 
más bajas que las actuales (véase Pardiñas, 2001 y biblio- 
grafía allí citada). Durante el Holoceno Medio se registró un 
pulso cálido y árido (Máximo Térmico del Holoceno— 
MTH—, ca. 7.500-4.500 años **C AP) con la consecuente 
expansión de fauna subtropical hacia la región pampeana 
(véase Soibelzon y León, 2017) y una ingresión marina que 
generó importantes depósitos de playa (Formación Las 
Escobas; Fidalgo et al, 1973) con abundantes restos de mo- 
luscos y gasterópodos, fundamentalmente a lo largo de la 
costa del Río de La Plata (Tonni, 2006; Cione et al, 2015). 
No hay un consenso acerca de la altura alcanzada por el 
nivel del mar en la costa atlántica bonaerense, tal es así que 
algunos estudios estimaron la elevación alcanzada por el 


mar en +6,5 m para el Río de la Plata (Cavallotto et al, 2004), 
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mientras que Isla (1998) consideró que, en el sur de la costa 
bonaerense, la elevación fue de +3,5 m respecto del nivel 
actual. 

Por otro lado, también hubo cambios en la salinidad en 
lo que es actualmente el Río de La Plata, con un incremento 
durante el MTH (véase Aguirre y Whatley, 1995). Estas 
condiciones se extendieron aguas arriba, en el río Paraná. 
Así, en las proximidades de la localidad de Baradero (33? 50' 
S y 59? 27' 0), se registraron restos óseos del cetáceo 
Balaenoptera cf. B. physalus (5.630+100 años **C AP—al- 
rededor de 6.500 años calibrados AP—), asociado a molus- 
cos bivalvos netamente eurihalinos (Brachidontes rodriguezi 
y Mytilus platensis), lo cual indica un ambiente netamente 
marino para la latitud y fecha indicadas (Carbonari et al, 
1987). 

Posteriormente a los 4.500-4.000 años AP existen evi- 
dencias de una disminución en la salinidad de las aguas en 
la región actualmente ocupada por el estuario del Río de la 
Plata, la cual es coincidente con una caída en el nivel del mar 
como consecuencia del comienzo del Neoglacial. 

Entre los 900 y 1.300 años AP se registró otro evento 
cálido y probablemente húmedo (Máximo Térmico Medieval 
o Anomalía Climática Medieval) que coincidió con el despla- 
zamiento hacia el sur de especies subtropicales (espe- 
cialmente micromamíferos, e.g., roedores cricétidos como 
Pseudoryzomys simplex y Bibimys torresi, quirópteros hema- 
tófagos como Desmodus y el armadillo Dasypus hybridus) 
(Pardiñas, 1995, 1999b; Pardiñas y Tonni, 2000; Tonni et al, 
2001; Prevosti et al, 2004; Tonni, 2006). En el caso de los 
roedores cricétidos mencionados, sus desplazamientos 
implicaron más de 10” de latitud con respecto a sus rangos 
actuales. En torno a 1.300 años AP el registro de los micro- 
mamíferos en la región pampeana, indicó condiciones de 
temperaturas más elevadas que las actuales al menos en 
dos localidades ubicadas próximas a los 38? S y 58” O 
(Pardiñas, 1999b; Pardiñas y Tonni, 2000; Tonni, 2006). 

Existen registros del armadillo Dasypus hybridus (38? S 
y 61? 0), relacionado probablemente con este evento cálido 
(ca. 1.000 años AP), en un paleosuelo que corresponde a un 
proceso edáfico bajo condiciones húmedas y templadas en 
Provincia de Buenos Aires (Tonni et al, 2001; Tonni, 2006) 
como así también en un sitio arqueológico en la Provincia 
de Córdoba (Soibelzon et al, 2013). 
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Figura 5. 1-2, Dr. E. P. Tonni brindando una conferencia en el Simposio 
“El Estadio Isotópico 3 en el Extremo Sur de América del Sur. Paleon- 
tología, Paleogeografía y Paleoclimatología” La Plata, Provincia de 
Buenos Aires (año 2013). 3, Participación del Dr. E. P. Tonni en la 
Docuficción "Caminando sobre gliptodontes y tigres dientes de sable”. 
TV UNLP. Año 2015 (disponible on-line). 


Figura 6. 1-4, Campaña científica llevada a cabo en la localidad de 
Miramar, Partido de General Alvarado, Provincia de Buenos Aires. Año 
2006. 1, Dr. E. P. Tonni tomando muestras de uno de los termiteros 
hallados en la zona. 2, Dr. E. P. Tonni fotografiando paleocuevas. 3, E. 
Soibelzon, G. M. Gasparini, Gladys Olga Benítez y Dr. E. P. Tonni (iz- 
quierda a derecha) en un momento de descanso en la restinga balne- 
ario Maui. 4, Dr. E. P. Tonni y E. Soibelzon (izquierda a derecha). 
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Figura 7. 1-2, Campaña científica llevada a cabo en la Costa bonae- 
rense, Provincia de Buenos Aires. Año 2006. 1, Tomando muestras 
para estudios de magnetoestratigrafía en los acantilados de Mar del 
Sur, A. Mainetti, E. Soibelzon, G. M. Gasparini, E. P. Tonni, y M. Cenizo 
(izquierda a derecha). 2, Acantilados de Punta Hermengo Dres. E. P. 
Tonmni, G. M. Gasparini y L. H. Soibelzon (derecha a izquierda). 3, Atar- 
decer de una campaña científica en los acantilados de Miramar, Dres. 
E. Soibelzon, E. P. Tonni y L. H. Soibelzon (izquierda a derecha). Año 
2009. 
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En torno a 68080 años **C AP, es decir en el lapso 
1.279 y 1.396 años cal AP, en el noreste de la Provincia de 
Buenos Aires (34? 22'S y 58” 35' O) se encontraron indica- 
dores faunísticos (e.g., Chrysocyon brachyurus) de condiciones 
más cálidas y húmedas que las actuales (ver Prevosti et al, 
2004). Estas asociaciones faunísticas, vinculadas con con- 
diciones cálidas, han sido relacionadas con el Máximo Térmico 
Medieval o Anomalía Climática Medieval (Tonni, 2006). 

Este evento cálido fue reemplazado en el este de la re- 
gión pampeana por condiciones predominantemente se- 
miáridas, áridas y frías desde el siglo XVII hasta fines del 
siglo XIX (Tonni, 2006). Estas condiciones han sido relacio- 
nadas por Tonni (2006) con la Pequeña Edad de Hielo (PEH), 
evento climático desarrollado durante el lapso comprendido 
entre 1.550-1.900 años AP (DeMenocal, 2001). En este 
lapso, no solo la fauna (e.g., Dolichotis patagonum, Tolypeutes 
matacus, Ozotoceros bezoarticus, Lama guanicoe) sino tam- 
bién los relatos de calificados viajeros (véase Politis, 1984; 
Deschamps et al, 2003), hacen referencia a condiciones am- 
bientales áridas y algo más frías que las actuales. Asimismo, 
las condiciones de aridez han sido verificadas a través del 
estudio de las precipitaciones en Buenos Aires desde el siglo 
XVlll al XX, utilizando datos semicuantitativos, derivados de 
la climatología histórica (Deschamps et al, 2003). 


COMENTARIOS FINALES 
El legado que nos deja y que continúa 

Eduardo P. Tonni comenzó sus investigaciones científicas 
en la década de 1960 en el estudio de aves del Cenozoico 
de la Argentina, tema que desarrolló hasta los '80. Sus más 
de 150 trabajos, desde el año 1965 hasta la actualidad, tratan 
sobre diversos temas paleontológicos, geológicos, arqueo- 
lógicos, climáticos, históricos, entre otros. Al analizar su pro- 
ducción se evidencia en su carrera y su interés un giro 
rotundo en la década de 1990, donde se observa un “esta- 
llido" de los estudios sobre faunas locales, bioestratigrafía y 
cronoestratigrafía con más de 60 trabajos publicados en di- 
versas revistas. Sin contar los trabajos publicados ín extenso 
en diversos eventos científicos y más de 22 libros y/o capítu- 
los de libros estos últimos en su gran mayoría relacionados 
con la bioestratigrafía y cronología del Cenozoico Superior 
continental de América del Sur. A partir del ingreso de E. P. 


Tonni al Museo de La Plata en el año 1963, sus aportes cien- 
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Figura 8. Un “gigante” caminando entre los acantilados de Punta Hermengo, Provincia de Buenos Aires. 


tíficos-académicos han tenido una enorme relevancia para 
el estudio de la paleontología de vertebrados del Cenozoico 
Superior de América del Sur. E. P. Tonni ha sido autor y co- 
autor de más de 100 trabajos presentados en congresos y 
reuniones científicas de la especialidad. Ha sido convocado 
para el dictado de más de 50 conferencias y/o disertacio- 
nes en muy variadas oportunidades, tanto académicas 
como de divulgación (Fig. 5) y actualizaciones docentes, 
principalmente en temáticas como la evolución de los ver- 
tebrados del Cenozoico en América del Sur, los cambios cli- 
máticos y la evolución del relieve y la vida del Cuaternario, el 
GIBA, el patrimonio paleontológico, y en semblanzas sobre 
figuras como las de Florentino Ameghino, Auguste Bravard, 
entre muchas otras. E. P. Tonni ha realizado una larga trayec- 
toria como docente, desde sus inicios como jefe de trabajos 
prácticos ad honorem en la materia "Paleontología de Ver- 


tebrados” (1971) de la Facultad de Ciencias Naturales y 


Museo de La Plata (UNLP). Ha recibido múltiples subsidios 
de diversas entidades nacionales como internacionales 
desde 1987 a la actualidad, ha dictado numerosos cursos 
de grado y de postgrado en diversas Universidades Nacio- 
nales, y ha sido precursor de nuevas líneas de investigación 
en paleornitología y zooarqueología. Asimismo, por su 
enorme y valiosa contribución a las Ciencias Naturales, ha 
recibido diversas distinciones y premios (Figs. 3 y 4), como 
la de Profesor Extraordinario Emérito de la Facultad de 
Ciencias Naturales y Museo, UNLP. 

Asimismo, ha desempeñado múltiples y diversos cargos: 
en el ámbito universitario (desde Secretario del Instituto 
Central de Investigación de la UNLP en 1973, evaluador de 
proyectos de investigación de la Universidad de la República— 
Montevideo, Uruguay, desde 1994—, Integrante del Comité 
Académico en la especialidad Biología del Doctorado de la 


Universidad Nacional del Noreste—2005—hasta ser jefe 
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de la División Paleontología Vertebrados de la FCNyM, UNLP 
desde el año 2007 hasta el año 2021); en instituciones aca- 
démicas y científicas (Miembro de comisiones científicas y 
presidente del Comité Argentino para la Investigación del 
Cuaternario —CADINCUA—entre otros). Asimismo, ha sido 
integrante de jurados y comisiones asesoras en múltiples 
concursos docentes y tesis doctorales de diversas univer- 
sidades nacionales (e.g., UNLP, Universidad Nacional de 
Córdoba, Universidad de Buenos Aires) como internacio- 
nales (e.g., Universidad de la República, Montevideo, Uru- 
guay, Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Brasil). 

A lo largo de su exitosa y prolífica carrera científica, ha 
tenido una muy activa participación en la formación de re- 
cursos humanos en Argentina y en países vecinos, diri- 
giendo pasantías, becas y tesis, más de 40 becarios, 
investigadores que actualmente se encuentran formando 
parte de diversas instituciones de alto grado académico 
como museos (MLP, MACN), Universidades Nacionales 
(UNC, UNLR, UNLP), Institutos CONICET (INQUAPA - Inves- 
tigaciones Arqueológicas y Paleontológicas del Cuaternario 
Pampeano, Olavarría, Buenos Aires, CADIC - Centro Austral 
De Investigaciones Científicas, Ushuaia, CENPAT - Centro 
Nacional Patagónico, Puerto Madryn), entre otros. En todas 
ellas ha quedado reflejada su impronta, su generosidad y 
pasión por el conocimiento, su personalidad y su estimu- 
lante modo de trabajar en laboratorio y campo (Figs. 6-8). 
Las puertas de su laboratorio siempre estuvieron (y lo si- 
guen estando) abiertas, brindando un espacio para la con- 
sulta permanente, ofreciendo discusiones enriquecedoras y 
estimulando la investigación en diversas líneas temáticas. 
Esta diversidad es producto de la libertad intelectual que 
brinda E. P. Tonni a todos aquellos que se acercaron a la 
División Paleontología Vertebrados en búsqueda de cono- 
cimiento. A su vez, fue y es un permanente estimulador y 
apoyo para la divulgación científica y trabajos de extensión 


universitaria, el cual fomenta entre sus discípulos. 
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Abstract. The Pleistocene Pampean Megafauna (PPM) may be considered as the assemblage consisting mainly of large mammals (í.e.,, body- 
mass > 45 kg) that inhabited what is currently considered the Pampean Region during the Pleistocene and became extinct near the 
Pleistocene—Holocene transition. This contribution addresses several conceptual issues that may guide future efforts in its reconstruction and 
to consider potential consequences of its extinction. First, we approach the concept of megafauna by urging its explicit definition and 
contextualization in every investigation as a means of avoiding conceptual ambiguity. Second, we call attention to the risks of succumbing too 
readily to the temptation of employing a simplistic approach that assumes that extinct taxa had virtually the same biological requirements as 
those of their extant counterparts. We claim that within the PPM the abundance of taxa distantly related to or markedly distinct morphologically 
from their living counterparts poses significant challenges for understanding their paleobiology. Paleobiological interpretations need not be 
rigidly phylogenetically restricted, and phylogenetically based interpretations require critical assessment before their application. Third, we 
consider the paleoecology of the PPM from a metabolic perspective: as it was clearly dominated by allegedly hypometabolic megaherbivores 
(xenarthrans), there is no clear counterpart among living faunas. Fourth, we call attention to the fact that the loss of the PPM may have left in 
its wake an enduring but little-recognized legacy on the functioning of the contemporary ecosystem of the Pampean Region. Extinction of the 
PPM opened an enormous ecological chasm in the herbivore guild during the Holocene that persisted for about 6000 years, until it was filled, 
at least in part, by herds of cattle introduced since the sixteenth century. 


Key words. Quaternary. Pampean Region. Mammals. Actualism. Paleobiology. Metabolism. 


Resumen. DESAFÍOS CONCEPTUALES PARA LA RECONSTRUCCIÓN PALEOECOLÓGICA DE LA MEGAFAUNA PAMPEANA Y LAS CONSECUENCIAS 
DE SU EXTINCIÓN. La Megafauna Pampeana del Pleistoceno (MPP) puede considerarse como el conjunto formado principalmente por grandes 
mamíferos (í.e., masa corporal > 45 kg) que habitaron lo que actualmente se considera región pampeana durante el Pleistoceno y se extin- 
guieron cerca de la transición Pleistoceno—Holoceno. Esta contribución aborda varias cuestiones conceptuales que pueden orientar los es- 
fuerzos futuros en su reconstrucción y considerar las posibles consecuencias de su extinción. Primero, abordamos el concepto de megafauna, 
instando a su definición explícita y contextualización en cada investigación, como un medio para evitar la ambigúedad conceptual. En segundo 
lugar, llamamos la atención sobre los riesgos de sucumbir demasiado fácilmente a la tentación de emplear un enfoque simplista que asuma 
que los taxones extintos tenían prácticamente los mismos requisitos biológicos que los de sus contrapartes existentes. Señalamos que den- 
tro de la MPP, la abundancia de taxones relacionados lejanamente o muy distintos morfológicamente de sus homólogos actuales plantea des- 
afíos importantes para comprender su paleobiología. Las interpretaciones paleobiológicas no necesitan ser estrictamente restringidas 
filogenéticamente y las interpretaciones basadas en la filogenia deben aplicarse después de una revisión crítica. En tercer lugar, consideramos 
la paleoecología de la MPP desde una perspectiva metabólica: dado que estaba claramente dominada por megaherbívoros supuestamente hi- 
pometabólicos (xenartros), no existe una contraparte clara entre las faunas vivientes. En cuarto lugar, llamamos la atención sobre el hecho de 
que la pérdida de la MPP puede haber dejado un legado perdurable pero poco reconocido sobre el funcionamiento del ecosistema contempo- 
ráneo de la región pampeana. La extinción de la MPP produjo un enorme vacío ecológico en el gremio de herbívoros durante el Holoceno que 
persistió durante unos 6.000 años, hasta que fue ocupado, al menos en parte, por rebaños de ganado introducido desde el siglo XVI. 


Palabras clave. Cuaternario. Región pampeana. Mamíferos. Actualismo. Paleobiología. Metabolismo. 
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PALEONTOLOGISTS broadly regard the Pleistocene megafauna 
as the collection or assemblage of large and mainly mam- 
malian vertebrates that existed during the Pleistocene and 
became extinct near the Pleistocene—Holocene transition. 
With its unique mix of gigantic representatives (e.g., Xe- 
narthrans, toxodonts, and macraucheniids) of ancient en- 
demic lineages, evolved during South America's lengthy 
isolation from other continental landmasses, and “new- 
comers” (e.g., proboscideans, perissodactyls, artiodactyls, 
and carnivorans) arrived from North America as part of the 
Great American Biotic Interchange, the South American 
Pleistocene megafauna has played a crucial role in the de- 
velopment of modern biological thought. This is particularly 
true of the megafauna of the Pampean Region of Argentina. 
Indeed, the first reports announcing the discovery of ele- 
ments of this fauna during the late 1700s and early 18005 
caused an immediate stir among the European scientific 
community and contributed significantly to the establish- 
ment of scientific institutions and traditions in New World 
countries as they took hold of their destinies and explored 
their territories (Fariña et al, 2013). By way of example, we 
may cite the giant sloth Megatherium americanum, recovered 
from deposits near Luján, then a small town in the province 
of Buenos Aires. lts skeleton was the first of an extinct 
vertebrate to be mounted in a lifelike pose (Simpson, 1984; 
De luliis, 1996). lt was also the first fossil vertebrate for- 
mally described and named scientifically by the great French 
comparative anatomist Georges Cuvier (1796), widely 
considered as the founder of vertebrate paleontology as a 
discipline; as such, it has legitimate claim to being the sub- 
ject of the seminal paper in the field. Further, it led Cuvier 
to forge the modern concept of extinction (Fariña et al, 
2013). Moreover, and perhaps most notably, its remains and 
those of other gigantic sloths, as well as of glyptodonts, 
toxodonts, and other extinct South American vertebrates, 
had a profound influence on the young Charles Darwin, 
both during and after his famous voyage aboard the HMS 
Beagle, as he worked through his ideas on biological evolu- 
tion (Vizcaíno et al., 2009). During his journey between 
Buenos Aires and Santa Fe, Darwin (1845, p. 155) wrote: "| 
believe a straight line drawn in any direction through the 
Pampas would cut through some skeleton or bones. Besides 


those which | found during my short excursions, | heard of 
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many others, and the origin of such names as 'the stream 
of the animal,' 'the hill of the giant,' is obvious. At other 
times | heard of the marvelous property of certain rivers, 
which had the power of changing small bones into large; or, 
as some maintained, the bones themselves grew. As far as 
l am aware, not one of these animals perished, as was for- 
merly supposed, in the marshes or muddy river-beds of the 
present land, but their bones have been exposed by the 
streams intersecting the subaqueous deposit in which they 
were originally embedded. We may conclude that the whole 
area of the Pampas is one wide sepulchre of these extinct 
gigantic quadrupeds”. 

Reports of Darwin's explorations spurred enthusiasm 
for the continued recovery of fossil remains, particularly 
abundant in Argentina, among both foreign and local pro- 
fessional and amateur fossil collectors, leading to an accu- 
mulation of a critical volume of remains and setting the 
stage for the eventual establishment of formal institutions 
and the development of studies of fossil vertebrates, espe- 
cially in Argentina. Following the publication of Darwin's 
(1859) “On the Origin of Species”, studies on the genealogical 
interpretation of fossil mammal lineages flourished in South 
America, due particularly to the intellectual influence of 
Florentino Ameghino during the late 19* century. 

Of more direct relevance within the context of the 
Pampean megafauna, Darwin (1845, p. 85) further noted 
“That large animals require a luxuriant vegetation, has been 
a general assumption which has passed from one work to 
another; but | do not hesitate to say that it is completely 
false, and that it has vitiated the reasoning of geologists on 
some points of great interest in the ancient history of the 
world.” Vizcaíno et al. (2009) suggested that Darwin thus also 
opened a door onto the investigation of their paleobiology 
and paleoecology, avenues of research that, over the past 
several decades, have experienced accelerated develop- 
ment owing largely to innovations in methodology and tech- 
nology. 

Although aspects of paleobiology (or paleoautoecology) 
—feeding and locomotion, for example— may be under- 
stood with a relatively high degree of confidence through 
the direct study of fossil remains (Vizcaíno et al., 2016), 
others such as paleoecology (í.e., paleosynecology) and 


extinction require precise and refined biostratigraphic, 


chronologic, and environmental frameworks. Eduardo P. 
Tonni is the vertebrate paleontologist who, over the past 40 
years, has spearheaded the research on these issues with 
regard to the Pampean Region. In this sphere of research, 
many of his contributions (e.g., Tonni 4 Fidalgo, 1978, 1982; 
Tonni et al., 1985, 1992, 1999, 2003; Tonni €, Cione, 1995, 
1997; Tonni, 2011) are indeed required reading and his pro- 
fessional and personal efforts have been instrumental in the 
training and intellectual nurturing of more recent genera- 
tions of researchers. For these and other meritorious ac- 
complishments, recognition with this volume is wholly 
deserved. 

The goal of this contribution honoring Eduardo is not in- 
tended as a comprehensive reconstruction of the paleoe- 
cology of the Pleistocene Pampean Megafauna (PPM) and 
the causes of its extinction. Rather, we view this as an op- 
portune occasion to address several conceptual issues that 
may guide future efforts in its reconstruction and to con- 


sider potential consequences of its extinction. 


THE CONCEPT OF MEGAFAUNA 

Megafauna, derived etymologically from the combina- 
tion of “mega” (from the Greek megalos for large) and 
“fauna” (from the ancient Roman nature-goddess Fauna), is 
defined as either "the large mammals of a particular region, 
habitat, or geological period” or “animals that are large 
enough to be seen with the naked eye” (see Lexico.com). 
However, the ambiguity and disparity of these definitions 
are reflected in the vast scientific literature on megafauna, 
as demonstrated in a bibliographic study by Moleón et al. 
(2020). These authors reviewed and discussed the concept 
of megafauna and proposed a goal-oriented framework for 
megafaunal research. 

Definitions of the megafauna concept fall into two 
groups, one employing an explicit body-size threshold and 
the other implicit body size. The former regards species as 
megafauna if they exceed a body-size threshold, either 
mass-based or length-based. Mass thresholds (e.g., from 
-10 kg to two tonnes) have been widely used for terrestrial 
contexts, whereas length thresholds (characterized by much 
smaller sizes) are commonly employed for benthic and 
epibenthic marine environments. Most vertebrate paleon- 


tologists have followed Martin's (1967) concept of animals, 
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usually mammals (though also some birds and reptiles; see 
Stuart, 2021), over 100 pounds (ca. 45 kg), and some have 
used Owen-Smith's (1988, 2013) megaherbivore concept, 
applied to herbivores exceeding 1000 kg in adult body 
mass. Notably, the latter concept has been applied mainly to 
Pleistocene-Holocene mammals (see below), whereas it 
has been virtually ignored among non-avian dinosaur re- 
searchers. Implicit body size views megafauna as particular 
clades or groups of species that are relatively large-sized 
within the study group of interest and is usually applied 
within the context of aquatic environments. That is, for 
them, absolute body size per seis not a criterion for recog- 
nizing megafauna; instead, it is the large size relative to 
other faunal elements within a particular ecological context 
that is important. 

Given these considerations, itis apparent that the con- 
cept of megafauna may differ based on the ecosystem 
studied —depending, in other words, on the ecological and 
biological contexts of a particular analysis. Moleón et al. 
(2020) demonstrated that application of the concept to 
terrestrial environments has largely been implemented in 
analyses of the extinction of Pleistocene megafauna, and 
that body mass was by far the most important species 
attribute associated with the concept (see below). 

Moleón et al. (2020) noted that while there may be con- 
sensus on body size as a crucial criterion, itis not necessar- 
ily sufficient for an unambiguous definition of the term 
megafauna. These authors identified the lack of a concep- 
tual definition that integrates ecological function and 
functional traits with a species' size (e.g., body mass). They 
therefore proposed incorporating a functional perspective, 
introducing two concepts towards this end. The first con- 
cept combines a body size-based definition of megafauna 
with the keystone species concept (sensu Paine, 1969). The 
keystone megafauna would be the subset of the largest- 
sized animals that have consistently strong effects on the 
structure or functioning of their communities or ecosys- 
tems, both in magnitude and in the spatial and temporal 
heterogeneity they create (Woodward et al., 2005). This 
concept would require deep appreciation of the functional 
dynamics of the ecosystem or, in the case of past ecosys- 
tems, fine-grained modeling prior to categorization; that is, 


categorization would be a consequence (a result) of syne- 
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cological knowledge. The second functional concept is the 
functional megafauna, the subset of largest species of a 
given clade or guild with distinctive functional traits (sensu 
McGill et al, 2006). A practical advantage of this concept is 
that the identification of megafauna is relatively straight- 
forward as it only requires a basic ecological knowledge, 
mostly autoecological information. An alternative of the 
functional megafauna concept would be apex megafauna: 
animals so large that they escape most non-anthropogenic 
predation as adults. This concept is related to the megaher- 
bivore and apex predator concepts (Owen-Smith, 1988, 
2013, and Wallach et al, 2015 respectively). As Moleón et 
al. (2020) noted, herbivores exceeding 1000 kg and carni- 
vores above an average body mass of ca. 15 kg may each be 
considered as examples of both functional and apex 
megafauna. Moleón et al. (2020) concluded that approach- 
ing the concept of megafauna from a functional perspective 
would render it more broadly applicable to eco-evolution- 
ary contexts and scientific approaches. These authors en- 
couraged the explicit definition and contextualization of the 
concept of megafauna in every study as a means of achiev- 
ing conceptual disambiguation. In effect, these authors sug- 
gested deemphasizing reliance on a specific absolute body 
mass value as a defining criterion, and encouraged focusing 
instead on functional ecological dynamics. Indeed, they 
noted that within a particular ecological context, megafauna 
may be considered as the subset of organisms carrying out 
ecological roles dictated by their size; often a size hiatus 
and/or particular ecological features set these organisms 
apart from others in the ecological setting. 

In this regard as it applies to the PPM, it would be in- 
structive to reconsider approaches on the vulnerability to 
and causes and timing of extinction (e.g.,, Lessa 4 Fariña, 
1996; Lessa et al, 1997; Cione et al, 2003, 2009, 2011; 
Prado et al, 2015) in light of the keystone megafauna 
definition, and those on paleoecology (e.g., Fariña, 1996; 
Prevosti 8 Vizcaíno, 2006; Fariña et al. 2014) in light of 
functional and apex megafauna. Paleoecology and extinc- 
tion can be related topics and treated in the same article 
(e.g., Vizcaíno et al, 2012), or the research can be focused 
on other issues such as the fossil record (e.g., Marshall et al,, 
1984; Cione 4 Tonni, 1999; Prado et al, 2021), biogeogra- 
phy or species distribution modeling (e.g., Varela et al, 2018; 
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Araújo et al, 2021). In these cases, clarification of the crite- 
ria on which the term megafauna is based is warranted. 

For this contribution we approach the PPM (Fig. 1) from 
a broad functional perspective as comprising large mammals 
over 45 kg (Martin, 1967), including strict megaherbivores 
(sensu Owen-Smith, 1988, 2013; see above) —although 
some may have been more omnivorous (see Fariña, 1996; 
Bargo, 2001; Tejada et al, 2021) — in order to include liter- 
ature published prior to and thus without the benefit of sug- 
gestions in Moleón et al. (2020). Some of these articles have 
ambiguous or ad hoc definitions of megafauna and others 
contain no definition at all. In doing so, we are aware that 
for the specific case of the PPM or any other fauna there 
may be taxa that straddle this cutoff and may or may not be 
included depending on the calculations made (í.e., the 
method/comparative group used to calculate body mass) or 
intraspecific variability (for instance males or females, in 
cases for which sexual dimorphism is discernable). 


REFLECTIONS ON ACTUALISM 

Uniformitarianism and its derivative actualism are 
among the more robust paradigms of the Earth sciences. 
Uniformitarianism refers to the constancy of physical 
variables and processes throughout Earth history and ac- 
tualism, at least in paleontology, to the use of extant 
species for inferring the behavior and environmental re- 
quirements of extinct species (Gould, 1965, 1967; Harrington, 
1973). However, it may be that the latter lack modern 
analogs; for such cases, the uncritical direct application of an 
actualistic approach (termed “naive actualism” by Vizcaíno 
et al, 2017) may generate poorly supported hypotheses, 
with little or no heuristic value, and produce nonsensical 
reconstructions. 

For instance, as a species' morphology and behavior are 
determined by a complex interplay between phylogeny and 
adaptation, it cannot be assumed that an extinct animal's 
morphology is solely or even largely a function of the niche 
and habitat occupied by ¡its extant relatives (Vizcaíno, 2014). 
As Nieto-Díaz and Rodríguez (2003) claimed, the robustness 
of hypotheses based solely on extant relatives diminishes 
with time and morphological disparity, making these hy- 
potheses highly unstable when referring to organisms very 


distant temporally and/or phylogenetically from modern 
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Figure 1. A cast of characters: representative genera of the main clades of the Pleistocene Pampean Megafauna (PPM). From left to right, front 
row: Smilodon (Carnivora, Felidae), Pampatherium (Xenarthra, Cingulata, Pampatheriidae), Glyptodon (Xenarthra, Cingulata, Glyptodontidae), 
Glossotherium (Xenarthra, Folivora, Mylodontidae); second row: Toxodon (Notoungulata, Toxodontidae), Cuvieronius (Proboscidea, 
Gomphotheriidae), Macrauchenia (Litopterna, Macraucheniidae), Megatherium (Xenarthra, Folivora, Megatheriidae), Arctotherium (Carnivora, 
Ursidae), and human silhouette for scale. Megatheriumis depicted in a nearly hairless condition, as proposed by Fariña (2002). Illustration by 


Néstor Toledo. 


forms. This issue is particularly relevant for many of the en- 
demic faunal elements of the PPM —clearly, ground sloths 
and glyptodonts differ morphologically from their extant 
sloth and armadillo relatives to such a degree as to readily 
suggest markedly different modes of life (Fig. 2). Vizcaíno et 
al. (2018), in evaluating advantages and limitations of the 
use of extant xenarthrans as morphological models for pa- 
leobiological reconstructions of their extinct relatives, ana- 
lyzed the overall morphometric similarity between extant 
and extinct xenarthrans and the accuracy of body mass es- 
timations of extinct xenarthrans based on their close extant 
relatives and other mammals. These authors found that 
many extinct xenarthrans are more similar morphologically 
to extant mammals from other groups rather than to their 
own closest living relatives. Further, they noted that many 
of the equations for estimating body mass derived from 
extant xenarthrans predict unrealistic results due to di- 
mensional and shape differences between most of the ex- 
tinct and extant xenarthrans. They recognized that some 


methodological concerns related to the modeling of bio- 


logical attributes of extinct xenarthrans by comparison with 
a phylogenetically restricted sample of extant xenarthrans 
involve several issues: (1) the reduced diversity of extant 
xenarthrans, in addition to the scarcity of detailed biological 
data of available specimens, introduces limitations when 
applying parametric modeling; (2) due to marked differences 
in biological design, modeling commonly extends well be- 
yond the range of the extant sample; and (3) bias is intro- 
duced by differences in anatomical proportions—extinct 
taxa differ markedly in shape compared to their extant 
relatives, a factor that is particularly important for most 
elyptodonts and giant ground sloths. Vizcaíno et al. (2018) 
concluded that, for such cases, a wider comparative net 
must be cast to include other, more distantly related mam- 
mals and incorporate biomechanical approaches that ad- 
dress form-function relationships (see below). Giant sloths 
and glyptodonts are not, of course, the only South American 
clades susceptible to an overly strict application of actualism 
(this applies as well, for example, to notoungulates and 
litopterns; see McGrath et al,, 2018; Croft et al, 2020); and 
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neither are South American faunas unique in this regard (e.g., 
Graham, 2005; Semken et al., 2010; Faith et al., 2019). 
Hypotheses on paleoclimatic and paleoenvironmental 
conditions are also commonly based on the distribution of 
extant taxa that are closely related to the extinct represen- 
tatives in a particular fauna. Again, however, whereas this 
approach is generally appropriate, its restricted and un- 
critical application may generate poorly supported hy- 
potheses. For instance, Vizcaíno et al. (2017) pondered the 
case of the jaguar Panthera onca, a conspicuous extant 
species (it is the largest carnivore in South America) that is 
also recorded in the Pleistocene of Patagonia and the 


Pampean Region. Today the jaguar lives virtually exclusively 


in closed tropical environments; however, it is well known 
that in historical times it had a much wider distribution, in- 
cluding arid environments (e.g., Povilitis, 2015; Cuyckens et 
al., 2017). Vizcaíno et al. (2017) concluded that the recon- 
struction of paleoenvironments and paleoclimates necessi- 
tates comprehensive analyses that take into account the 
many interweaving threads of biotic and abiotic evidence, 
as the intrinsic and extrinsic factors that establish the 
current distribution of taxa do not necessarily reflect their 
maximal ranges of environmental and climatic tolerances or 
those of extinct taxa. Indeed, as Nieto Díaz 8 Rodríguez 
(2003) noted, the spectrum of autoecological (including the 


form-function dyad) and synecological possibilities we can 


Figure 2. Illustrations, by Néstor Toledo, of the - four kilogram extant tree sloth Bradypus in the foreground and the four tonne (or more) 
Pleistocene giant ground sloth Megatheriumin the background, with two human silhouettes for scale. The size and general morphology of the 
postcranial skeleton readily indicate markedly different modes of life despite their phylogenetic affinity. Megatherium is depicted in a more 
traditional quadrupedal and furred condition (based on an old illustration exhibited in the División Paleontología Vertebrados of the Museo de 
La Plata, Argentina). 
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observe nowadays should not be taken as representative of 
that of extinct biota and past environments. We wish to be 
clear that we do not consider that such caveats invalidate 
actualism. Rather, we maintain that it need not necessarily 
be phylogenetically restricted and should be applied with 
critical judgment. Additional consideration of these topics 
may be found in Catena 8, Croft (2020). 


A FORM-FUNCTION APPROACH FOR PALEOBIOLOGICAL 
RECONSTRUCTION 

In vertebrate paleontology, most information is derived 
from fossilized skeletal material, principally of bones and 
teeth. Therefore, a logical method of approaching different 
aspects of paleobiology is to apply the principle of form- 
function correlation, which holds that there is a close rela- 
tionship between the two, such that the latter can be 
inferred from the former. Without doubt, the PPM is an un- 
usually abundant source for such studies, yielding nearly 
complete skeletons of the more representative taxa of all 
main lineages (í.e., xenarthrans, notoungulates, litopterns; 
proboscideans, and carnivorans), either of a single individual 
or as composites assembled from several individuals. 

Once again, seeking a suitable analog should not be re- 
stricted to a phylogenetically based search. According to 
Currie (2013), homoplasic (e.g., convergent) traits, though 
uninformative from a phylogenetic perspective, may instead 
be highly significant in a functional and adaptive framework. 
Currie (2013) defined analogy as a similarity between two 
lineages that meets two conditions: (1) the trait must be 
present in the two lineages, but not in their common an- 
cestor (it must be homoplasic); and (2) the trait must have 
evolved in the two lineages non-accidentally. This author 
focused on "analogous inferences”, ¡.e., inferences that take 
a trait-environment dyad from one lineage and project it 
onto another. This author concluded that analogy plays a 
central role in the confirmation of adaptive hypotheses, 
providing important “evidence for the construction and 
testing of historical hypotheses about biological form and 
function” (Currie, 2013, p.771). In this sense, the PPM poses 
particular challenges for reconstruction given that larger 
taxa lack comparable modern representatives. Hence, as 
mentioned above for the Pleistocene ground sloths and 


elyptodonts, if there are no comparable extant relatives of 


VIZCAÍNO ET 4L.: PLEISTOCENE PAMPEAN MEGAFAUNA 


the animal of interest, analysis of its design may proceed 
based on analogous forms that are not close kin. 

Several of the caveats noted for xenarthrans (see above) 
also apply to representatives of other lineages of the PPM 
with wider extant diversity or closely similar extant analogs 
and for which considerably more biological information is 
available—.e.g., extant artiodactyls and perissodactyls for 
the extinct toxodonts and macrauchenians, and extant car- 
nivorans and proboscideans for the extinct machairodon- 
tines and mastodonts. This is so due in some cases to 
marked differences in certain particular biological features 
(e.g., narial anatomy of macrauchenians—Forasiepi et al, 
2021—and extreme development of canines in ma- 
chairodontines—Chimento et al., 2019) or because body 
size fell well beyond the range of the extant sample (body 
mass of machairodontines may have been twice that of 
tigers and lions, the largest extant felids; Fariña et al, 1998; 
Christiansen € Harris, 2005). 

Investigations on the South American Native Ungulates 
(SANUs) are particularly telling in this regard. Modern 
hoofed herbivores can and have been used as ecological and 
functional models (see for example Croft, 2000). However, 
in many respects overall resemblance declines upon broader 
comparisons, due largely to the wide degree of diversity 
among SANUs, particularly notoungulates. For example, for 
some notoungulates, such as the small typotherians and 
proterotheriids, rodents instead serve as reliable extant 
analogues (see Elissamburu, 2004; Cassini et al, 2012; 
Muñoz et al, 2017). In addition, many notoungulates pos- 
sessed euhypsodont teeth, not only among rodent-sized 
paedotherians and medium-sized mesotheriids but also 
among the larger toxodontians. The peculiar facial anatomy 
of macrauchenians defies comparison to any living terres- 
trial mammal, and their narial anatomy remains uncertain 
(Forasiepi et al., 2016, 2021; Moyano 4 Giannini, 2018). 
Regarding body mass, some of the clades with the largest 
representative among native ungulates (astrapotheres and 
pyrotheres) had become extinct by the Pliocene, leaving 
only the notoungulates and litopterns to survive into the 
Pleistocene. Both of the last two lineages showed a trend 
toward increased body size from the Miocene until the Late 
Pleistocene (Vizcaíno et al, 2012), Macrauchenia nearly 


reaching and Toxodon surpassing a mass of one tonne 
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(Fariña et al., 1998). This trend included, on the one hand, 
increased maximum body mass with respect to the Miocene 
toxodontians and macrauchenians (110 kg Adinotherium and 
640 kg Nesodon, and about 140 kg Theosodon respectively; 
see Cassini et al., 2012). On the other hand, the formerly 
abundant and diverse typotherians and proterotheriids ex- 
perienced a remarkable reduction in diversity, being repre- 
sented in the Pleistocene mainly by the 1.9 kg Paedotherium 
and 20-40 kg Neolicaphrium, respectively (see Elissamburu, 
2004; Ghizzoni et al., 2020). 

In any event, testing form-function correlations in ex- 
tant forms should be addressed as a prerequisite for de- 
veloping hypotheses on adaptation. In doing so, data on 
extant species must be carefully and rigorously gathered 
to establish form-function relationships—/.e., that the be- 
haviors or functions do indeed correlate with a particular 
anatomical form (Radinsky, 1987; Vizcaíno € Bargo, 2021). 
Finally, if there are no biological analogs available at all, me- 
chanical analogies can be employed (Paradigmatic Analysis; 
Rudwick, 1964). Understanding an animal's biological de- 
sign (that is, how an animal's specific biological attributes 
functioned) may allow interpretation of the roles it played 


in particular ecosystems of the geological past. 


METABOLISM IN PALEOECOLOGY 

Despite the obvious advantages and theoretical or con- 
ceptual possibilities of a form-function approach, an eco- 
logical understanding of the PPM would not be complete 
without considering other features (e.g., metabolism, popu- 
lation density, reproduction rate, lifespan) that cannot be 
measured directly from bones and teeth. One of the central 
goals of ecology is to understand how energy and material 
flows govern ecosystem function and stability (Humphries 
8, McCann, 2014), establishing metabolism as probably the 
most relevant among these other features. Metabolism is 
the biological processing of energy and materials and deter- 
mines the rates of almost all biological activities, and the de- 
mands that organisms place on their environment for all 
resources (Brown et al, 2004). Over the past several decades 
considerable attention has been focused on a metabolic 
unification of ecology, centered around a Metabolic Theory 
of Ecology (MTE; Brown et al., 2004). Currently, metabolic 


ecologists are involved in the search for varied metabolic 
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models to be applied to a wide diversity of animal ecology 
research (Humphries 4 McCann, 2014). 

Some efforts have considered metabolism in paleoeco- 
logical reconstructions of the PPM. For example, Fariña 
(1996) addressed the trophic relationships of the Late 
Pleistocene Lujanian megafauna based on the general eco- 
logical relationships between population density, body size, 
and basal metabolic rate. This author calculated the energy 
requirements for each species (as a product of standing bio- 
mass and basal metabolic rate) and, with the incorporation 
of several assumptions, estimated consumption of the 
habitat's primary productivity, concluding that there was 
an excess of herbivores in relation to the plant resources 
available and in relation to estimates of carnivore biomass. 
A competing hypothesis by Prevosti 8 Vizcaíno (2006) pro- 
posed that if high herbivore biomass occurred during the 
Lujanian, then a higher density of carnivores could be sup- 
ported, although Fariña et al. (2014) were critical of the 
evidence advanced by Prevosti 8 Vizcaíno (2006). 

In our view, this remains unresolved. The PPM herbivore 
guild was clearly dominated in terms of taxonomic richness 
by xenarthrans (Vizcaíno et al, 2012), a clade characterized 
by significantly lower metabolism than other placental 
mammals of similar body masses (McNab, 1985). The lower 
energetic requirements compared to other placental mam- 
mals and, therefore, consumption of a specific type of food 
imply that Lujanian xenarthrans may have required lower 
intake than other placental mammals of similar body 
masses. In this sense, the PPM has no counterpart among 
extant faunas, and paleoecological reconstructions for the 
PPM thus lack strict analogs; therefore, alternatives to 
purely comparative actualistic approaches must be used 
(Vizcaíno et al, 2012). 

There remain, however, critical operational limitations 
in the generation of reliable estimates of basal metabolism, 
given uncertainty in how basal metabolism scales with 
body size in animals that are so much larger than and mor- 
phologically different from their extant relatives, as is the 
case for ground sloths and glyptodonts. In contrast to our 
thoughts above, on guarding against an overly strict impo- 
sition of phylogeny in the reconstruction of paleobiology, it 
seems clear that within the conceptual framework of meta- 


bolic ecology there may be no way of avoiding considera- 


tion of phylogenetic signal in the estimation of basal me- 
tabolism of these animals. 

We hope that the development of newer methods based 
either on biotic or abiotic factors could provide more evi- 
dence to generate reliable estimates of basal metabolism in 
these animals. Among those based on the former factor, 
one discipline that has grown recently is paleohistology. In 
relation to estimating metabolism, Legendre et al. (2016) 
performed statistical predictive modeling using the method 
of phylogenetic eigenvector maps on a set of histological 
bony features for a sample of extant and extinct verte- 
brates, to estimate metabolic rates of fossil archosauro- 
morphs. Among abiotic factors, isotopic paleontology can 
also contribute. For instance, oxygen isotope values of bone 
phosphate have been used to determine the relative tem- 
perature variations experienced by skeletal regions during 
bone deposition (Barrick € Showers, 1999). Temperature 
variations relate to an animal's thermal physiology and can 
be used to estimate their metabolic physiology. To our 
knowledge, none of these approaches has so far been applied 
to estimate metabolism among the PPM. However, isotopes 
have been used to interpret diet (e.g, Czerwonogora et al, 


2011) and, hence, could provide information on metabolism. 


CONSEQUENCES OF MEGAFAUNAL EXTINCTION 

The PPM has been treated extensively in the literature 
(including many articles cited above). One general conclu- 
sion that may be drawn from these research efforts is that 
large size, compared to other factors (e.g., South American 
versus North American origin of the lineages and dietary 
habits; Lessa 8 Fariña, 1996), explains most of the vulner- 
ability to extinction. Another is the multifactorial nature of 
the causes of extinction, including a web of environmental 
and human based reasons (e.g., climatic change, hunting, 
accompanying fauna and diseases; Cione et al, 2003, 2009; 
Grayson, 2015; Prates € Pérez, 2021; and references therein). 
A third one is that the PPM extinction was not an "instanta- 
neous” phenomenon, but a process that may be still occur- 
ring, or at least that its consequences continue to have a 
lingering impact on natural environments even today. Croft 
(2012) distinguished the Late Pleistocene extinctions more 
broadly as a particular episode, termed the Hypoamerican 


phase, in the evolution of South America's mammals. 
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Johnson (2009) evaluated possible ecological conse- 
quences of Pleistocene—Holocene transition megafaunal 
extinctions worldwide, finding that there were significant 
changes in plant communities following megafaunal extinc- 
tions, and that the ecological aftershocks of those extinc- 
tions persist to the present day. According to this author, 
habitat biodiversity and complexity in some dry, lowland, 
wooded landscapes became impoverished as a result of 
large herbivore extinctions, while others contain anachro- 
nistic plants that may be in long-term decline. Most extant 
species evolved coevally with and ecologically connected to 
megafauna. Therefore, many are likely to be adapted either 
to megafauna themselves or to the environmental condi- 
tions that they created; and consequently, loss of these an- 
imals may have had large impacts on the abundance, life 
history, and survival of many other species (Swift et al, 
2019). According to Malhi et al. (2016), understanding the 
consequences of past extinctions is valuable for several rea- 
sons. Among them is that the loss of megafauna may have 
an enduring but little-recognized legacy on the functioning 
of the contemporary biosphere and that our current under- 
standing of ecosystem ecology and biogeochemistry has 
been developed in a world depleted of giants. For instance, 
itis known that modern-day grassland herbivores play a 
role in limiting wildfires by consuming potentially flamma- 
ble material. Karp et al. (2021) present evidence that herbi- 
vore-fire interactions affected fire on a global scale in the 
past. These authors found that fire activity of grassy 
ecosystems increased to a larger extent in response to her- 
bivore extinction on continents that suffered the largest 
losses of grazers, as is the case in South America, although 
it has not been fully evaluated for the Pampean region. 

Vizcaíno et al. (2012) claimed that the PPM extinction 
produced an enormous ecological gap in the herbivorous 
guild during the Holocene that persisted for about 6000 
years, until it was filled, at least in part, by herds of cattle in- 
troduced since the second half of the sixteenth century. By 
the end of that century, these cattle had become so numer- 
ous that the trade in cow hides became one of the main 
economic colonial activities for the next two centuries. But it 
also affected the economy of the native people, who shifted 
away from hunting camelids (Lama guanicoe), deer (Ozotoceros 


bezoarticus), and rheas (Rhea americana) (e.g., Ramos et al., 
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2008). Two analyses provide different views on the impact 
of the megafaunal extinction in South America. Doughty et 
al. (2016) estimated how savanna woody biomass may have 
changed by creating an empirical model. This model com- 
bined a large dataset of savanna woody cover with esti- 
mates of mammal ranges and weights and abiotic variables 
(e.g., temperature and precipitation). Their results indicate 
that South America's land surface cover may have been 
drastically transformed following the megafauna extinc- 
tions. Indeed, these authors suggested that had the 
megafauna not gone extinct, total savanna woody cover in 
South America could possibly have decreased by - 29% and 
that savannas would likely have been more open, similar to 
current African savannas. Barnosky et al. (2016), searched 
for biotic transitions recognizable in the fossil record for the 
Pampas and southwestern Patagonia in South America, and 
the northeastern and northwestern United States and the 
Alaska/Yukon area in North America. They found that major 
shifts in ecological states were consistent with expectations 
of defaunation in North American, but not South American, 
sites. These authors viewed climate change, rather than de- 
faunation, as the primary cause of the transition from C3 to 
C4 grasses in the Pampean Region. They reasoned that the 
increase in C4 grasses and other vegetational changes in the 
pampas are consistent with late Quaternary climatic warm- 
ing driving a transition to warmer, more humid conditions, 
as also indicated by sedimentological, malacological, and 
paleobotanical data. Barnosky et al. (2016) also held that 
xenarthrans were not ecosystem engineers and likely be- 
came extinct only well after the vegetation transition 
began, and there is no evidence that loss of the pro- 
boscidean Notiomastodon (extant proboscideans are ac- 
knowledged as important ecosystem engineers in Africa) 
significantly impacted the amount of shrubby vegetation in 
the dry southern pampas. 

With regard to the statement of Barnosky et al. (2016) 
on xenarthrans not being ecosystem engineers, we note 
that large sloths have been implicated as builders of sev- 
eral large Plio-Pleistocene burrows in deposits along the 
Atlantic coast of Argentina (see Vizcaíno et al, 2001). While 
only a few of these structures have been investigated as to 
their cause of origin, itis highly likely that most, and possi- 


bly all, similar structures not yet investigated were also ex- 
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cavated by large sloths. If further research does indeed con- 
firm this to be the case, then xenarthans' status as ecosys- 
tem engineers may warrant further consideration (see also 
Desbiez 4 Kluyber, 2013). It is worth noting that similar 
structures, suggested as likely having been formed by xe- 
narthrans, have been reported from other South American 
localities. For example, Frank et al. (2015; see also refer- 
ences therein) suggested that ground sloths probably exca- 
vated caves in the southern Brazilian state of Rio Grande do 
Sul. 


FINAL CONSIDERATIONS 

As mentioned above, we did not set out to present an 
exhaustive review on the paleoecology of the PPM and its 
extinction. Rather, we wished to share our thoughts on 
some of the issues that have impacted our individual and 
collective mindset in approaching the study of this unique 
biotic assemblage. We modestly propose that these issues 
be incorporated in research protocols for the study of the 
PPM. 

We began with the concept of megafauna and early on 
drew attention to one of the most important initial aspects 
of the communication process in science, that of clear and 
unambiguous expression of the cognitive constructs or im- 
ages produced during the investigation of objects of study, 
given that any researcher carries conceptual baggage 
(Vizcaíno et al., 2016). Different researchers operate in 
slightly or markedly different conceptual frameworks, and 
this influences the final configuration of the mental con- 
struct about a particular event or concept. Both the deter- 
mined methodology applied and the conclusions drawn 
from them are shaped by their specific epistemological 
framework. Thus, we emphasize the need of clearly defining 
what we mean when we talk about megafauna. 

In the subsequent two sections we called attention to 
the risks of falling too readily for a simplistic approach in as- 
suming that extinct taxa had virtually the same biological 
requirements as those of their extant counterparts or, as 
has been so aptly remarked (though we cannot give credit 
for its pronouncement, as we cannot recall its source), con- 
demning the past to be just like the present. This is so for 
even apparently disparate approaches such as those implied 


in the dyad distribution patterns/environmental conditions, 


and form/function. We reiterate that these caveats do not 
invalidate actualism; we claim only that it need not be rigidly 
phylogenetically restricted and should be applied after 
critical review. Within the PPM, the abundance of taxa dis- 
tantly related to or morphologically very different from their 
living counterparts (especially xenarthrans) raises serious 
problems in understanding their paleobiology. 

As noted in the subsequent section, avoiding such 
“naive actualism” applies also, to a certain degree, when 
considering the paleoecology of the PPM from a metabolic 
perspective: as the PPM was clearly dominated by allegedly 
hypometabolic megaherbivores (xenarthrans), there is no 
clear counterpart in living faunas. However, the estimation 
of how basal metabolism scales with body size in these 
animals requires a critical consideration of phylogenetic 
signal. 

Lastly, we dealt with the extinction of the PPM. According 
to Malhi et al. (2016, p. 844-845). 

More philosophically, the Pleistocene and early Holocene 
megafaunal extinctions can stimulate us to reevaluate what 
is natural in the world and what sort of nature we seek to 
conserve or restore. lf we accept the increasing evidence for 
a strong human role in these early extinctions, it forces a 
look inwards and recognition of the deep prehistoric entan- 
glement between humans and environmental change, a re- 
alization that some of the most dramatic human-induced 
changes to the nature of life on Earth and the functioning 
of the biosphere may have occurred even before the dawn 
of agriculture.” In our view, from the perspective of current 
human actions, the question of what caused the extinction 
is somewhat beside the point. The Pleistocene megafauna 
is gone. Undoubtedly, human activity is responsible for the 
current extinction (of the megafauna and many more bio- 
logical entities). Therefore, if we are going to “manage” or 
“administer” any part of nature, it seems relevant to ask in 
what state we received it. To these ends, we think it is im- 
portant to realize that the environment that we “received” 
and generally view as a static, balanced system was in 
reality dynamic and undergoing continued change, and that 
it is crucial to determine which phenomena were occurring 
even before we became aware that we were altering it. 

In summary, we still have much more to learn about the 
PPM or, rather, the PPM still has much to teach us about 
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evolutionary biology. Certainly, the need for much further 
fieldwork and fossil collection and the applications of other 
approaches like taphonomy, ichnology and biogeochemistry 
is warranted. As the philosopher Adrian Currie (2015) 
claimed, earth scientists, as well as other historical scien- 
tists, are methodological omnivores who construct specially 
designed epistemic tools to generate evidence on highly 
specific research topics. This allows them to gather multiple 
lines of independent evidence and thus maximize their epis- 
temic reach. Their approach resembles a research scaffold- 
ing: investigation proceeds piecemeal and information only 
becomes relevant as evidence once certain hypotheses are 


well supported. 


ACKNOWLEDGEMENTS 

We thank the editors of the Thematic Volume honoring Eduardo P. 
Tonni's legacy for inviting us to participate, and D. Croft and an 
anonymous reviewer for their comments and suggestions. 


REFERENCES 

Araújo, T., Machado, H., Mothé, D., 4 Dos Santos Avilla, L. (2021). 
Species distribution modeling reveals the ecological niche of 
extinct megafauna from South America. Quaternary Research, 104, 
151-158. 

Bargo, M. S. (2001). The ground sloth Megatherium americanum: skull 
shape, bite forces, and diet. Acta Paleontologica Polonica, 46(2), 
41-60. 

Barnosky, A. D., Lindsey, E. L., Villavicencio, N., Bostelmann, E., 
Hadly, E. A., Wanket, J., 4 Marshall, Ch. R. (2016). Variable impact 
of late-Quaternary megafaunal extinction in causing ecological 
state shifts in North and South America. Proceedings of the 
National Academy of Sciences, 113(4), 856-861. 

Barrick, R. E. 8 Showers, W. J. (1999) Thermophysiology and biology 
of Giganotosaurus: Comparison with Tyrannosaurus, Palaeontologia 
Electronica, 2.2.12A 

Brown, ). H., Gillooly, ). F., Allen, A. P., Savage, V. M., 8 West, G. B. 
(2004). Toward a metabolic theory of ecology. Ecology, 85, 
1771-1789. 

Cassini, G. H., Cerdeño, E., Villafañe, A. L., 8 Muñoz, N. A. (2012). 
Paleobiology of Santacrucian native ungulates (Meridiungulata: 
Astrapotheria, Litopterna and Notoungulata). In S. F. Vizcaíno, R. 
F. Kay, 8 M. S. Bargo (Eds.), Early Miocene Paleobiology in Patagonia: 
High-Latitude Paleocommunities of the Santa Cruz Formation (pp. 
243-286). Cambridge University Press. 

Catena, A. M. € Croft, D. A. (2020). What are the best modern 
analogs for ancient South American mammal communities? 
Evidence from ecological diversity analysis (EDA). Palaeontologia 
Electronica, 23(1), a03. 

Chimento, N. R., Agnolin, F. L., Soibelzon, L. H., Ochoa, J. G., 4 Buide, 
V. (2019). Evidence of intraspecific agonistic interactions in 
Smilodon populator(Carnivora, Felidae). Comptes Rendus Palevol, 
18(4), 449-454. 

Christiansen, P. 8 Harris, M. (2005). Body size of Smilodon 
(Mammalia, Felidae). Journal of Morphology, 266(3), 369-384. 
Cione, A. L. 8 Tonni, E. P. (1999). Biostratigraphy and chronological 


327 


Y A 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 317-330 


scale of uppermost Cenozoic in the Pampean area, Argentina. In 
E. P. Tonni 8 A. L. Cione (Eds.), Quaternary Vertebrate Paleontology 
in South America. Quaternary of South America and Antarctic 
Peninsula (pp. 23-51). CRC Press. 

Cione, A. L., Tonni, E. P., 8 Soibelzon, L. H. (2003). The Broken Zig- 
Zag; late Cenozoic large mammals and turtle extinction in South 
America. Revista del Museo Argentino de Ciencias Naturales 
“Bernardino Rivadavia”, 5, 1-19. 

Cione, A. L., Tonni, E. P., 4 Soibelzon, L. H. (2009). Did humans cause 
large mammal late Pleistocene-Holocene extinction in South 
America in a context of shrinking open areas? In G. Haynes (Ed.), 
American Megafaunal Extinctions at the end of the Pleistocene (pp. 
125-144). Springer Publishers. 

Cione, A. L., Tonni, E. P., 8 Soibelzon, L. H. (2011). Mammal extinction 
at the Pleistocene-Holocene boundary in South America. Current 
Research in the Pleistocene, 28, 152-154. 

Croft, D. A. (2000). Archaeohyracidae (Mammalia: Notoungulata) from 
the Tinguiririca Fauna, central Chile, and the evolution and 
paleoecology of South American mammalian  herbivores. 
[Unpublished Ph.D. Dissertation, University of Chicago, Chicago 
USA]. 

Croft, D. A. (2012). Punctuated isolation: the making and mixing of 
South America's mammals. In B. D. Patterson 8 L. P. Costa (Eds.), 
Bones, Clones, and Biomes. The History and Geography of Recent 
Neotropical Mammals (pp. 9-19). The University of Chicago Press. 

Croft, D. A., Gelfo, J. N., 8 López, G. M. (2020). Splendid innovation: 
The South American native ungulates. Annual Review of Earth 
and Planetary Sciences, 48, 249-290. 

Currie, A. (2013). Convergence as evidence. British Journal for the 
Philosophy of Science, 64, 763-786. 

Currie, A. (2015). Marsupial lions and methodological omnivory: 
function, success and reconstruction in paleobiology. Biology and 
Philosophy, 30, 187-209. 

Cuvier, G. (1796). Notice sur de squelette d'un trés grande espéce 
de quadrupede inconnue jusqu'á présent, trouvé au Paraguay, et 
déposé au Cabinet d'Histoire Naturelle de Madrid. Magasin 
encyclopédique, ou Journal des Sciences, des Lettres et des Arts, 
2(3), 440-445. 

Cuyckens, G. A. E., Perovic, P. G., 4 Herrán, M. (2017). Living on the 
edge: regional distribution and retracting range of the jaguar 
(Panthera onca). Animal Biodiversity and Conservation, 40(1), 71-86. 

Czerwonogora, A., Fariña, R. A., 8 Tonni, E. P. (2011). Diet and 
isotopes of Late Pleistocene ground sloths: first results for 
Lestodon and Glossotherium (Xenarthra, Tardigrada). Neues 
Jahrbuch fúr Geologie und Paldontologie, 262(3), 257-266. 

De luliis, G. (1996). A systematic review of the Megatheriinae 
(Mammalia: Xenarthra: Megatheriidae)[Ph. D. Thesis Unpublished, 
University of Toronto, Canadal. 

Darwin, C. (1845). Journal of researches into the natural history and 
geology of the countries visited during the voyage of H.M.S. Beagle 
round the World, under the command of Capt. Fitz Roy, R.N. (2nd 
edition). John Murray. 

Darwin, C. (1859). On the origin of species by means of natural 
selection, or the preservation of favoured races in the struggle for 
life. John Murray. 

Desbiez, A. L. J. 8 Kluyber, D. (2013). The role of giant armadillos 
(Priodontes maximus) as physical ecosystem engineers. Biotropica, 
45(5), 537-540. 

Doughty, Ch. E., Faurby, S., 8 Svenning, J. (2016). The impact of the 
megafauna extinctions on savanna woody cover in South 
America. Ecography, 39, 213-222. 


328 


Elissamburu, A. (2004). Análisis morfométrico y morfofuncional del 
esqueleto apendicular de Paedotherium (Mammalia, Notoungu- 
lata). Ameghiniana, 4 1(3), 363-380. 

Faith, J. T., Rowan, J., 8 Du, A. (2019). Early hominins evolved within 
non-analog ecosystems. Proceedings of the National Academy of 
Sciences, 116(43), 21478-21483. 

Fariña, R. A. (1996). Trophic relationships among Lujanian mammals. 
Evolutionary Theory, 11, 125-134, 

Fariña, R. A. (2002). Megatherium, el pelado: sobre la apariencia de 
los grandes perezosos (Mammalia, Xenarthra) cuaternarios. 
Ameghiniana, 392), 241-244. 

Fariña, R. A., Czerwonogora, A., 4 Di Giacomo, M. (2014). Splendid 
oddness: revisiting the curious trophic relationships of South 
American Pleistocene mammals. Anais da Academia Brasileira de 
Ciéncias, 86(1), 311-331. 

Fariña, R. A., Vizcaíno, S. F., 4 Bargo, M. S. (1998). Body mass 
estimations in Lujanian (Late Pleistocene-Early Holocene of 
South America) mammal megafauna. Mastozoología Neotropical, 
5, 87-108. 

Fariña, R. A., Vizcaíno, S. F., 8 De luliis, G. (2013). Megafauna. Giant 
Beasts of Pleistocene South America. Indiana University Press. 

Forasiepi, A. M., MacPhee, R. D., Del Pino, S. H., Schmidt, G. |., Amson, 
E., 8 Grohé, C. (2016). Exceptional skull of Huayqueriana 
(Mammalia, Litopterna, Macraucheniidae) from the late Miocene 
of Argentina: anatomy, systematics, and paleobiological 
implications. Bulletin of the American Museum of Natural History, 
2016(404), 1-76. 

Forasiepi, A. M., Martinelli, A., 4 MacPhee, R. D. (2021). Macrauchenia, 
el mamífero enigmático del Pleistoceno sudamericano. Nuevas 
metodologías e interpretaciones. Ciencia Hoy, 29174), 9-17. 

Frank, H. T., Althaus, C. E., Dario, E. M., Tramontina, F.R., Adriano, R. 
M. 8, Almeida, M. L. (2015). Underground chamber systems 
excavated by Cenozoic ground sloths in the state of Rio Grande 
do Sul, Brazil. Revista Brasileira de Paleontología, 18(2), 273-284. 

Ghizzoni, M., Corona, A., Ubilla, M., 8 Perea, D. (2020). Estimación 
de masa corporal de proterotéridos del Cuaternario (Mammalia, 
Litopterna) y descripción de un nuevo ejemplar de Neolicaphrium 
recens Frenguelli, 1921. Revista Brasileira de Paleontología, 23(2), 
153-162. 

Gould, S. J. (1965). Is uniformitarianism necessary? American Journal 
of Sciences, 263, 223-228. 

Gould, S. J. (1967). Is uniformitarianism useful? Journal of Geological 
Education, 15, 149-150. 

Graham, R. W. (2005). Quaternary mammal communities: Relevance 
of the individualistic response and non-analogue faunas. The 
Paleontological Society Papers, 11, 141-158. 

Grayson, D. L. (2015). Giant sloths and Sabertooth Cats. Extinct 
Mammals and the Archaeology of the Ice Age Great Basin. The 
University of Utah Press. 

Harrington, H. J. (1973). Actualismo y uniformitarismo. Revista de la 
Asociación Geológica Argentina, 38 (3), 304-308. 

Humphries, M. M. £ McCann, K. S. (2014). Metabolic ecology. Journal 
of Animal Ecology, 83(1), 7-19. 

Johnson, C. N. (2009). Ecological consequences of Late Quaternary 
extinctions of Megafauna. Proceedings of the Royal Society of 
London, B, Biological Sciences, 276, 2509-2519. 

Karp, A. T., Faith, J. T., Marlon, J. R., 4 Staver, A. C. (2021). Global 
response of fire activity to late Quaternary grazer extinctions. 
Science, 374/6571), 1145-1148. 

Legendre, L. J., Guénard, G., Botha-Brink, J., 4 Cubo, J. (2016). 
Palaeohistological evidence for ancestral high metabolic rate in 


Archosaurs. Systematic Biology, 65(6), 989-996. 

Lessa, E. P. € Fariña, R. A. (1996). Reassessment of extinction 
patterns among the late Pleistocene mammals of South America. 
Palaeontology, 393), 651-662. 

Lessa, E. P., Van Valkenburgh, B., 8 Fariña, R. A. (1997). Testing 
hypotheses of differential mammalian extinctions subsequent 
to the Great American Biotic Interchange. Palaeogeography, 
Palaeoclimatology, Palaeoecology, 135, 157-162. 

Malhi, Y., Doughty, Ch. E., Galetti, M., Smith, F. A., Svenning, )., 8 
Terborgh, J. W. (2016). Megafauna and ecosystem function from 
the Pleistocene to the Anthropocene. Proceedings of the National 
Academy of Sciences, 113(4), 838-846. 

Marshall, L., Berta, A., Hoffstetter, R., Pascual, R., Reig, O., Bombin, 
M., 8 Mones, A. (1984). Mammals and stratigraphy: geochronol- 
ogy of the continental mammal-bearing Quaternary of South 
America. Paleovertebrata, Mémoires Extraordinaires, 1-76. 

Martin, P. S. (1967). Prehistoric overkill. In P. S. Martin 8 H. E. Wright 
(Eds.), Pleistocene Extinctions: the Search for a Cause (pp. 75-120). 
Yale University Press. 

McGill, B. J., Enquist, B. J., Weiher, E., 4 Westoby, M. (2006). 
Rebuilding community ecology from functional traits. Trends in 
Ecology and Evolution, 21, 178-185. 

McGrath, A. J., Anaya, F., 8 Croft, D. A. (2018). Two new 
macraucheniids (Mammalia, Litopterna) from the late middle 
Miocene (Laventan South American Land Mammal Age) of 
Quebrada Honda, Bolivia. Journal of Vertebrate Paleontology, 
38(3), 1461632. 

McNab, B. K. (1985). Energetics, population biology, and distribution 
of xenarthrans, living and extinct. In G. G. Montgomery (Ed.), The 
Evolution and Ecology of Armadillos, Sloths and Vermilinguas (pp. 
219-232). Smithsonian Institution. 

Moyano, S. R. 8 Giannini, N. P. (2018). Cranial characters associated 
with the proboscis postnatal-development in  Tapirus 
(Perissodactyla, Tapiridae) and comparisons with other extant 
and fossil hoofed mammals. Zoologischer Anzeiger, 277, 143-147. 

Nieto Díaz, M. 8 Rodríguez, ). (2003). Inferencia paleoecológica en 
mamíferos cenozoicos: limitaciones metodológicas. Coloquios de 
Paleontología, 1, 459-474. 

Moleón, M., Sánchez-Zapata, J. A., Donázar, J. A., Revilla, E., Martín- 
López, B., Gutiérrez-Cánovas, C., Getz, W. M., Morales-Reyes, Z., 
Campos-Arceiz, A., Crowder, L. B., Galetti, M., González-Suárez, 
M., He, F., Jordano, P., Lewison, R., Naidoo, R., Owen-Smith, R. N., 
Selva, N., Svenning, )., Tella, J. L., Zarfl, C., Jáhnig, S. C., Hayward, 
M. W., Faurby, S., García, N., Barnosky, A. D., 8 Tockner, K. (2020). 
Rethinking megafauna. Proceedings of the Royal Society B, 287, 
20192643. 

Muñoz, N. A., Cassini, G. H., Candela, A. M., 8 Vizcaíno, S. F. (2017). 
Ulnar articular surface 3-D landmarks and ecomorphology of 
small mammals: a case study of two early Miocene typotheres 
(Notoungulata) from Patagonia. Earth and Environmental Science 
Transactions of the Royal Society of Edinburgh, 106(4), 315-323. 

Owen-Smith, R. N. (1988). Megaherbivores. The Influence of very Large 
Body Size on Ecology. Cambridge University Press. 

Owen-Smith, R. N. (2013). Megaherbivores. In S. A. Levin (Ed.), 
Encyclopedia of Biodiversity (vol. 5, pp. 223-239). Academic Press. 

Paine, R. T. (1969). A note on trophic complexity and community 
stability. The American Naturalist, 103, 91-93. 

Povilitis, T. (2015). Recovering the jaguar Panthera onca in peripheral 
range: A challenge to conservation policy. Oryx, 49(4), 626-631. 

Prado, J. L., Alberdi, M. T., 4 Bellinzoni, J. (2021). Pleistocene 
mammals from Pampean Region (Argentina). Biostratigraphic, 


VIZCAÍNO ET 4L.: PLEISTOCENE PAMPEAN MEGAFAUNA 


biogeographic, and environmental implications. Quaternary, 4(2), 
15; 

Prado, J. L., Martínez-Maza, C., 8 Alberdi, M. T. (2015). Megafauna 
extinction in South America: A new chronology for the Argentine 
Pampas. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 425, 
41-49. 

Prates, L. 4 Pérez, S. l. (2021). Late Pleistocene South American 
megafaunal extinctions associated with rise of fishtail points 
and human population. Nature Communications, 12, 2175. 

Prevosti, F. J. 8 Vizcaíno, S. F. (2006). The large carnivore guild of the 
Lujanian (Late Pleistocene) in the Pampean Region (Argentina): 
paleoautecology, paleosynecology, and carnivore richness and 
density. Acta Paleontologica Polonica, 51(3), 407-422. 

Radinsky, L. B. (1987). The Evolution of Vertebrate Design. University 
of Chicago Press. 

Ramos, M., Lanza, M., Bognann, F., 8 Helfer, V. (2008). Implicancias 
arqueológicas respecto del ganado introducido y el tráfico de los 
cimarrones. Tefros, 6, 1-24. 

Rudwick, M. J. S. (1964). The inference of function from structure in 
fossils. The British Journal for the Philosophy of Science, 15(57), 
27-40. 

Semken, H. A. Jr., Graham, R. W., €, Stafford, T. W. Jr. (2010). AMS1+C 
analysis of Late Pleistocene non-analog faunal components from 
21 cave deposits in southeastern North America. Quaternary 
International, 217(1-2), 240-255. 

Simpson, G. G. (1984). Discoverers of the Lost World. Yale University 
Press. 

Stuart, A. J. (2021). Vanished Giants. The Lost World of the Ice Age. The 
University of Toronto Press. 

Swift, J. A., Bunce, M., Dortch, J., Douglass, K., Faith, J. T., Fellows Yates, 
]. A., Field, )., Haberle, S. G., Jacob, E., Johnson, C. N., Lindsey, E., 
Lorenzen, E. D., Louys, J., Miller, G., Mychajliw, A. M., Slon, V., 
Villavicencio, N. A., Waters, M. R,, Welker, F., Wood, R., Petraglia, 
M., Boivin, N.. 4 Roberts, P. (2019). Micro methods for 
Megafauna: Novel approaches to Late Quaternary extinctions and 
their contributions to faunal conservation in the Anthropocene. 
BioScience, 6911), 877-887. 

Tejada, J. V., Flynn, J. J., MacPhee, R., O'Connell, T. C., Cerling, T. E., 
Bermúdez, L., Capuñay, C., Wallsgrove, N., 8 Popp, B. N. (2021). 
Isotope data from amino acids indicate Darwin's ground sloth 
was not an herbivore. Scientific Reports, 11, 18944. 

Tonni, E. P. (2011). Ameghino y la estratigrafía pampeana un siglo 
después. Publicación Especial de la Asociación Paleontológica 
Argentina, 12(1), 69-79. 

Tonni, E. P., Alberdi, M. T., Prado, J. L., Bargo, M. S., € Cione, A. L. 
(1992). Changes of mammal assemblages in the Pampean 
Region (Argentina) and their relation with the Plio-Pleistocene 
boundary. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 
95(3-4), 179-194. 

Tonni, E. P. 8 Cione, A. L. (1995). Los mamíferos como indicadores de 
cambios climáticos en el Cuaternario de la región pampeana de 
la Argentina. In J. Argollo 8 P. Mouguiart (Eds.), Los Climas 
Cuaternarios en América del Sur (pp. 319-326). Orstom. 

Tonni, E. P. 8 Cione, A. L. (1997). Did the Argentine Pampean 
ecosystem exist in the Pleistocene? Current Research in the 
Pleistocene, 14, 131-133. 

Tonni, E. P., Cione, A. L., 4 Figini, A. J. (1999). Predominance of arid 
climates indicated by mammals in the pampas of Argentina 
during the Late Pleistocene and Holocene. Palaeogeography, 
Palaeoclimatology, Palaeoecology, 147(3-4), 257-281. 

Tonni, E. P. 8 Fidalgo, F. (1978). Consideraciones sobre los cambios 


329 


Y q 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 317-330 


climáticos durante el Pleistoceno tardío-reciente en la provincia 
de Buenos Aires. Aspectos ecológicos y zoogeográficos 
relacionados. Ameghiniana, 15(1-2), 235-253. 

Tonni, E. P. 8 Fidalgo, F. (1982). Geología y paleontología de los 
sedimentos del Pleistoceno en el área de Punta Hermengo 
(Miramar, provincia de Buenos Aires, Rep. Argentina): aspectos 
paleoclimáticos. Ameghiniana, 19(1-2), 79-108. 

Tonni, E. P., Huarte, R. A., Carbonari, J. E., 8 Figini, A. J. (2003). New 
radiocarbon chronology for the Guerrero Member of the Luján 
Formation (Buenos Aires, Argentina): Palaeoclimatic significance. 
Quaternary International, 109(1), 45-48. 

Tonni, E. P., Prado, J. L., Menegaz, A. N., 8 Salemme, M. C. (1985). La 
Unidad Mamífero (fauna) Lujanense. Proyección de la 
estratigrafia mamaliana al Cuaternario de la Región Pampeana 
Ameghiniana, 22(3-4), 255-261. 

Varela, L., Tambusso, P. S., Patiño, S.J., Di Giacomo, M., €: Fariña, R. 
A. (2018). Potential distribution of fossil xenarthrans in South 
America during the Late Pleistocene: co-occurrence and 
provincialism. Journal of Mammalian Evolution, 25, 539-550. 

Vizcaíno, S. F. (2014). Interview on paleobiology. In M. R. Sánchez- 
Villagra, 8 N. MacLeod (Eds.), /ssues in palaeontology: A global 
view. Interviews and essays (pp. 181-192). Scidinge Hall Verlag. 

Vizcaíno, S. F. 4 Bargo, M. S. (2021). Views on the form-function 
correlation and biological design. Journal of Mammalian Evolution, 
28, 15-22. 

Vizcaíno, S. F., Bargo, M. S., Cassini, G. H., 4 Toledo, N. (2016). Forma 
y función en paleobiología de vertebrados. Editorial Universidad 
Nacional de La Plata (Edulp). https://libros.unlp.edu.ar/index. 
php/unlp/catalog/book/612 

Vizcaíno, S. F., Bargo, M. S., 8 Toledo, N. (2017). Revaluación crítica 
de los mamíferos actuales como indicadores paleoambientales. 
Ejemplos de la mastofauna neotropical. 30* Jornadas Argentinas 
de Mastozoología (pp. 41). Bahía Blanca. 


330 


Vizcaíno S. F., Cassini, G. H., Toledo, N., 4 Bargo, M. S. (2012). On the 
evolution of large size in mammalian herbivores of Cenozoic 
faunas of southern South America. In B. Patterson, € L. Costa 
(Eds.), Bones, Clones and Biomes: an 80-million Year history of 
Recent Neotropical Mammals (pp. 76-101). The University of 
Chicago Press. 

Vizcaíno, S. F., Fariña, R. A., 8 Fernicola, J. C. (2009). Young Darwin 
and the ecology of South American fossil mammals. Revista de 
la Asociación Geológica Argentina, 64(1), 160-169. 

Vizcaíno, S. F., Toledo, N., 8 Bargo, M. S. (2018). Advantages and 
limitations in the use of extant xenarthrans (Mammalia) as 
morphological models for paleobiological reconstruction. Journal 
of Mammalian Evolution, 25, 495-505, 

Vizcaíno, S. F., Zárate, M., Bargo, M. S., 8 Dondas, A. (2001). 
Pleistocene burrows in the Mar del Plata area (Buenos Aires 
Province, Argentina) and their probable builders. Acta 
Paleontologica Polonica, 46, 157-169. 

Wallach, A. D, Izhaki, |., Toms, J. D, Ripple, W. J., 8 Shanas, U. (2015). 
What is an apex predator? Oikos, 124, 1453-1461. 

Woodward, G., Ebenman, B., Emmerson, M., Montoya, J. M., Olesen, 
J. M,, Valido, A., 8 Warren, P. H. (2005). Body size in ecological 
networks. Trends in Ecology and Evolution, 20, 402-409. 


Open Access 


doi: 10.5710/PEAPA.11.07.2022.403 e cas 


This work is licensed under 


CC BY-NC 4.0 


dOS 


Recibido: 30 de noviembre 2021 
Aceptado: 11 de julio 2022 
Publicado: 15 demayo 2023 


Publicación Electrónica 
ASOCIACIÓN PALEONTOLÓGICA ARGENTINA 


ARTÍCULO 


Año 2023 - 23(1): 331-359 


YN 
== hara 


CUARENTA AÑOS DESPUÉS DE “LA DISTRIBUCIÓN DEL 
GUANACO (MAMMALIA, CAMELIDAE) EN LA PROVINCIA DE 
BUENOS AIRES DURANTE EL PLEISTOCENO TARDÍO Y 
HOLOCENO. LOS FACTORES CLIMÁTICOS COMO CAUSA DE SU 
RETRACCIÓN” 


GUSTAVO G. POLITIS* 


¡Instituto de Investigaciones Arqueológicas y Paleontológicas del Cuaternario Pampeano (INCUAPA-CONICET), Facultad de Ciencias Sociales de la Universidad del 
Centro de la Provincia de Buenos Aires (UNCPBA) y Facultad de Ciencias Naturales y Museo, Universidad Nacional de La Plata (UNLP). gpolitistWfcnym.unlp.edu.ar 


O GGP: https://orcid.org/0000-0003-4161-9873 


Resumen. En este trabajo se resume y reflexiona en forma crítica sobre la contribución de Tonni y Politis (1980) referida a la distribución del 
guanaco (Lama guanicoe) en la Provincia de Buenos Aires durante el Pleistoceno Tardío—Holoceno. Se contextualiza su publicación dentro de la 
carrera de Eduardo P. Tonni y se aborda la integración de distintas líneas de evidencia, como la arqueológica, paleontológica y paleoambiental, 
para repensar el caso. Se discuten los datos presentados por diferentes autores que han puesto a prueba el modelo propuesto hace ya algo más 
de cuatro décadas, a la par que se analizan nuevos temas generados a partir de esta discusión. Entre estos datos se destaca el debate sobre la 
presencia de llamas (Lama glama) a orillas del río Paraná en su curso inferior y la evaluación de las dataciones sobre colágeno de huesos, teniendo 
en cuenta las posibilidades de contaminación con materia orgánica más reciente. Se concluye que, luego de 40 años de su proposición, el modelo 
de distribución del guanaco en la Provincia de Buenos Aires ha tenido una notable vitalidad y ha generado un debate que aún sigue vigente. 


Palabras claves. Lama guanicoe. Región pampeana. Camélidos domesticados. Cazadores-recolectores pampeanos. Dataciones radiocarbónicas. 
Colágeno óseo. 


Abstract. FORTY YEARS AFTER “THE DISTRIBUTION OF THE GUANACO (MAMMALIA, CAMELIDAE) IN THE PROVINCE OF BUENOS AIRES 
DURING THE LATE PLEISTOCENE AND HOLOCENE. CLIMATIC FACTORS AS A CAUSE OF ITS RETRACTION”. This paper summarizes and evaluates 
the article by Tonni and Politis (1980) on the distribution of guanaco in the province of Buenos Aires. The publication of this article ¡is 
contextualized within the career of Eduardo P. Tonni. The integration of different lines of evidence: archaeological, paleontological, and 
paleoenvironmental are discussed. The data presented by different authors who tested the model are discussed, and the new topics generated 
from its discussion are presented. Among these new topics is the discussion about the presence of llamas on the banks of the Paraná River 
and the evaluation of dating on bone collagen taking into account its possibilities of contamination with more recent organic matter. It is 
concluded that after forty years of its proposal, the guanaco distribution model in the province of Buenos Aires has had remarkable vitality and 
has generated a debate that is still in force. In general, the model shows some trends that have been consolidated with the evidence generated 
since its proposal. 


Key words. Lama guanicoe. Pampean region. Domesticated camelid. Pampean hunter-gatherers. Radiocarbon dating. Bone collagen. 


En EL AÑO 1980 se publicó, en la revista Ameghiniana, el consecuencia de cambios ambientales. El artículo era breve, 


artículo “La distribución del guanaco (Mammalia, Camelidae) 
en la Provincia de Buenos Aires durante el Pleistoceno 
Tardío y Holoceno. Los factores climáticos como causas de 
su retracción”. Con autoría de Eduardo P. Tonni y Gustavo 
G. Politis, esta contribución planteó que las poblaciones de 
guanaco que habitaron casi toda la región pampeana 
durante el Holoceno, se habían retraído hacia el oeste y el 


sur, pocos siglos antes de la Conquista Europea, como 


02023 Politis | CC BY-NC 4.0 | Acceso Abierto - Open Access 


tenía un mensaje claro y directo y se basaba en los datos 
disponibles para ese momento. Más de 40 años después, el 
modelo presentado en ese trabajo sigue siendo discutido. 
Tuvo una vitalidad mucho más larga que la esperada y 
produjo un debate que aún está vigente. Como consecuencia 
del mismo se abordaron novedosas líneas de investigación 
y se generaron nuevas preguntas. El modelo cumplió su 
cometido con creces. 
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En este artículo se resume el debate generado a partir 
de "La distribución del guanaco...”. Más de 40 años de in- 
vestigación sobre una propuesta resultan suficientes para 
ponerla a prueba y detectar ciertas tendencias. También, y 
dada la naturaleza de esta publicación (í.e., un volumen de 
homenaje a la trayectoria académica), se sintetizan las cir- 
cunstancias y antecedentes de la producción del artículo, 
contextuándolo en la época y en la etapa de la carrera de in- 
vestigación de Eduardo Tonni. Por último, se evalúa el mo- 
delo planteado en 1980 y cómo ha evolucionado el debate 
desde ese momento. De esta manera, se espera que esta 
contribución sirva para mostrar toda una línea de investiga- 
ción, generada por Tonni, que vinculó la arqueología con la 
paleozoología y con los estudios paleoambientales. 


¿CÓMO SURGIÓ “LA DISTRIBUCIÓN DEL GUANACO 
(MAMMALIA, CAMELIDAE) EN LA PROVINCIA DE 
BUENOS AIRES...”? 

El artículo fue escrito en el segundo semestre del año 
1979 y fue la primera contribución del autor en una revista 
científica. Eduardo Tonni ya acumulaba varias publicaciones 
importantes, incluida la famosa "Paleontografía Bonaerense” 
(Pascual et al, 1965), convertida en un clásico de la paleon- 
tología argentina y sudamericana. También había colabo- 
rado con arqueólogos en el Noroeste Argentino (Tonni y 
Laza, 1976; Raffino et al, 1977) y, junto con Alberto Cione, 
en el Noreste Argentino (Cione et al, 1977; Cione y Tonni, 
1978) y en Santiago del Estero (Cione et al, 1979). Además, 
había integrado el equipo, junto con Francisco Fidalgo y 
Jorge Zetti, que investigó el sitio La Moderna, con fauna 
pleistocénica (Zetti et al, 1972) y analizó la estratigrafía de 
la laguna Blanca Grande (Fidalgo et al, 1971). 

A fines de los '70 Tonni estaba investigando con Fidalgo 
la bioestratigrafía y las variaciones climáticas y ambientales 
del Cuaternario pampeano y comenzaba a generar las pri- 
meras publicaciones sobre el tema (Fidalgo y Tonni, 1978; 
Tonni y Fidalgo, 1978). Al grupo se sumaban el físico Aníbal 
Figini y su equipo de colaboradores, quienes estaban ya ob- 
teniendo las primeras dataciones de **C en el Laboratorio de 
Tritio y Radiocarbono (LATYR; CONICET-UNLP). El objetivo 
de estos investigadores era la reconstrucción bioestrati- 
gráfica y paleoambiental del Pleistoceno Tardío y el Holoceno 


de la región pampeana, usando a los mamiferos como proxies 
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ambientales y controlando la cronología mediante datacio- 
nes radiocarbónicas que, en aquel momento, eran muy es- 
Casas. La producción de este grupo a partir de la década de 
1980 fue abundante y, ciertamente, sentó las bases para la 
bioestratigrafía del Pleistoceno final y Holoceno pampeano 
(entre muchos otros Tonni, 1985, 1990; Tonni et al, 1999). 
“La distribución del guanaco (Mammalia, Camelidae) en la 
provincia de Buenos Aires...” fue tributario de esta línea de 
investigación. 

Durante el Pleistoceno final y Holoceno se registraban 
algunas especies que llegaron hasta la actualidad o que es- 
taban cercanamente emparentadas con formas aún vivien- 
tes. Esto era una gran ventaja, en comparación con la fauna 
extinta, ya que los requerimientos ecológicos de las espe- 
cies recientes podrían ser extrapolados al pasado de ma- 
nera más o menos confiable, lo que las transformaba en 
proxies ambientales privilegiados. Esta línea de investiga- 
ciones, iniciada por Tonni, tuvo luego incidencia en la ar- 
queología pampeana y patagónica (entre muchos otros: 
Salemme y Tonni, 1983; Salemme, 1987; Miotti y Tonni, 
1991; Pardiñas, 1998; Quintana et al, 2002; Teta et al, 
2013). Los artículos pioneros de Tonni eran siempre bien 
recibidos en la arqueología argentina, sobre todo porque 
en ese momento emergía fuerte la influencia del procesua- 
lismo. La identificación de la fauna de los sitios arqueoló- 
gicos y la reconstrucción paleoambiental de esos sitios y 
regiones eran la materia prima que toda una nueva gene- 
ración de arqueólogos estaba buscando para encarar la 
agenda de investigación procesual. Era la época, como bien 
lo recuerda Hugo Yacobaccio en una entrevista reciente 
(Barrientos, 2022), durante la cual varios arqueólogos de 
Buenos Aires (además de él, Luis Borrero, Guillermo 
Mengoni Goñalons, etc.) visitaban con frecuencia la División 
Paleontología de Vertebrados del Museo de la Plata bus- 
cando el asesoramiento de Tonni y de otros paleontólogos. 

La otra vertiente que dio origen al trabajo de Tonni y 
Politis (1980) está relacionada con el proyecto de beca de 
la Comisión de Investigaciones Científicas de la Provincia de 
Buenos Aires (CIC) del autor y con la influencia de las ideas 
de Guillermo Madrazo. Bajo la dirección de Tonni, el autor 
se había planteado estudiar la fauna de sitios arqueológicos 
de la región pampeana (Arroyo Seco 2, en primer término) 


para identificar las presas que componían la dieta de las 


poblaciones indígenas del pasado y para usar las especies 
presentes como proxies para reconstruir los ambientes 
pampeanos del Pleistoceno final—Holoceno. Para la época, 
los estudios zooarqueológicos eran casi inexistentes en 
la región pampeana y, con excepción de los trabajos de 
Madrazo, aún predominaba la idea de que los grupos indíge- 
nas de la región (de "Tradición Tandiliense”, según Menghin 
y Bórmida, 1950) habían sido “cazadores recolectores infe- 
riores”. Excepto algunos ejemplos aislados, tales como el de 
La Moderna (Zetti et al, 1972), las investigaciones arqueo- 
lógicas no incluían estudios sistemáticos de la fauna y se 
basaban, casi exclusivamente, en los análisis líticos (ver por 
ejemplo Austral, 1965, 1971; Sanguinetti de Bórmida, 1965, 
1970). 

Madrazo (1973) fue el primero en discutir aspectos 
adaptativos de los grupos cazadores recolectores pampea- 
nos de manera explícita. Para él habría existido un “nicho de 
cazadores de guanaco” al sur de la Depresión del río Salado 
y otro nicho, "de cazadores de venado”, al norte de la misma. 
En su modelo, las poblaciones indígenas holocénicas se ha- 
brían adaptado a una u otra presa. Madrazo (1973, p. 21) 
planteó la hipótesis de que durante todo el Holoceno “en la 
pampa centro-oriental no hubo guanacos” debido a condi- 
ciones ecológicas desfavorables. 

Retomando esta idea, el autor empezó a evaluar el re- 
gistro de guanaco en los sitios arqueológicos de la Provincia 
de Buenos Aires, como parte de su investigación doctoral. 
Este análisis inicial mostró que los restos de este camélido 
era, efectivamente, muy abundantes al sur del río Salado, 
sobre todo en los sitios del área Interserrana. Sin embargo, 
este registro contrastaba con la ausencia sobre referencias 
acerca del guanaco en la región pampeana en las crónicas 
de viajeros y documentos históricos. Solo en el sistema de 
Ventania y en el sur de la provincia se registraban datos 
posthispánicos sobre la presencia de este camélido, que lle- 
gaba incluso hasta la actualidad (Mc Donagh, 1949; Fig. 1). 
Esta discrepancia entre ambos registros, el arqueológico y el 
histórico, motivó un análisis sistemático para explicar las 
causas de la variación temporal y espacial en la distribución 
de Lama guanicoe que dio origen al artículo en cuestión, el 
que fue enviado a la revista Ameghiniana a fines del año 
1979. 


Además, en el transcurso de la tesis y también por in- 
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fluencia de Madrazo y de Tonni, se formalizaron las dife- 
rencias ambientales de la región pampeana para, de esta 
manera, poder abordar mejor las relaciones ecológicas de 
los cazadores-recolectores del pasado. Tomando en cuenta 
diversos criterios se dividió la subregión pampa húmeda en 
varias áreas (Politis, 1984), las que luego fueron operativas 
para organizar los datos y la discusión de diversos temas, 
entre estos el modelo de distribución del guanaco. La di- 
visión en áreas se completó con la subregión pampa seca 
(Politis y Berón, 1997) y, ulteriormente, sufrió algunas mo- 
dificaciones (Politis y Borrero, en prensa; Fig. 2). 


Figura 1. Guanaco en Sierra de la Ventana (Provincia de Buenos Aires). 
Foto tomada por Cristian Kaufmann en el año 2021. 
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¿QUÉ SE PLANTEÓ EN “LA DISTRIBUCIÓN DEL GUA- 
NACO (MAMMALIA, CAMELIDAE) EN LA PROVINCIA 
DE BUENOS AIRES ...*? 

En Tonni y Politis (1980) se analizó la presencia de 
guanaco en sitios paleontológicos y arqueológicos de la pro- 
vincia de Buenos Aires y se registró su mención en los do- 
cumentos entre los siglos XVI y XIX. Para los dos primeros 
casos, solo se tomaron en cuenta las muestras con datos 
de ubicación geográfica y estratigráfica (Fig. 3). 

El estudio de las fuentes escritas se centró solo en las 
que se referían especificamente al territorio de la provincia 
de Buenos Aires. De este modo, se dejaron de lado crónicas 
coloniales tempranas que hacian mención a otras a provin- 


cias o datos que, si bien interesantes, eran de fuentes se- 


Figura 2. Mapa con las áreas de la región pampeana. 
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cundarias y sin ubicación precisa del lugar de observación. 
Los datos de las fuentes seleccionadas fueron comparados, 
integrados y discutidos. En base a todo esto se propuso que, 
durante el Pleistoceno Tardío y gran parte del Holoceno, el 
guanaco habitó en todo el territorio de la actual provincia de 
Buenos Aires pero que en el momento del contacto hispá- 
nico (siglo XVI), estaba restringido a las Sierras Australes, al 
sur de las mismas y al área medanosa del oeste. Esta re- 
tracción habria respondido a causales ecológicas vinculadas 
a cambios climáticos. Se planteó, además, que en ciertos 
momentos del Pleistoceno Tardío y del Holoceno, el gua- 
naco habitó en el área Interserrana y Pampa Ondulada (Fig. 
2) cuando imperaban condiciones ambientales más áridas 
que las actuales (Tonni y Politis, 1980, p. 63). 
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Además, se exploraron otras hipótesis que podrían ex- 
plicar la retracción del guanaco hacia el oeste en momentos 
tardíos pre-conquista, tales como la sobreexplotación de los 
cazadores-recolectores pampeanos o, ya para la época co- 
lonial, la competencia con los herbívoros europeos introdu- 
cidos. Ambas hipótesis fueron consideradas como menos 
probables. La conclusión fue que los cambios climáticos y 
ambientales que se dieron a fines del Holoceno Tardío, los 
cuales estaban en concordancia con los esquemas paleo- 
ambientales que en ese momento proponían Tonni y Fidalgo 
(Fidalgo y Tonni, 1978), fueron los responsables de las va- 
riaciones en la distribución geográfica del guanaco en la pro- 
vincia de Buenos Aires. 

Este modelo fue luego aplicado y discutido en la tesis 
doctoral del autor (Politis, 1984), en varios trabajos sobre 
la subsistencia de las poblaciones indígenas pampeanas 
(Salemme y Tonni, 1983; Politis y Salemme, 1989; Miotti y 
Tonni, 1991) y en estudios paleoambientales de la región 
(Salemme, 1983, 1987; Tonni, 1985; Menegaz et al, 1989). 
Desde su publicación hasta la actualidad, los resultados de 
esa investigación han sido una referencia frecuente en los 
estudios sobre la distribución del guanaco y siguen siendo 
integrados y discutidos a escalas más amplias y complejas 
(ver entre muchos otros Bonavía, 1996; Barberena et al. 
2009; Cuéllar-Soto et al, 2020). Incluso, en un análisis cla- 
dístico integral de los camélidos de América del Norte y del 
Sur, Scherer (2013) concluyó que los datos de su estudio co- 
rroboran la hipótesis de Tonni y Politis (1980) y Menegaz et 
al. (1989) quienes “attributed this [extinciones] to the climatic 
changes happening in the late Holocene, which increased the 
humidity in a great part of the continent, making these regions 
inhospitable to camelids." (atribuyeron estas [extinciones] 
a los cambios climáticos que sucedieron en el Holoceno 
Tardío, cuyo incremento de la humedad en una gran parte 
del continente, hizo inhóspitas estas regiones para los ca- 
mélidos.) (p. 52). 


LAS PRIMERAS DISCUSIONES 

Luego de su formulación, se produjeron dos líneas de 
debate sobre el modelo, en especial en relación a su ausen- 
Cia en el este de la región pampeana en momentos de la 
Conquista Hispánica y la Colonia. La primera fue desarro- 


llada por Mario Silveira y Eduardo Crivelli Montero, en base 


DISTRIBUCIÓN DEL GUANACO 


a la información de varios sitios investigados por ellos y sus 
grupos de trabajo, en el área Interserrana, en los partidos 
de General La Madrid y Laprida (Silveira y Crivelli Montero, 
1982; Crivelli Montero et al,, 1994). Estos autores plantea- 
ron la supervivencia del guanaco en el área hasta tiempos 
históricos avanzados. Como evidencia probatoria indicaron, 
para los niveles superiores de dos sitios, Fortín Necochea 
2 (General La Madrid) y Laguna del Trompa (Laprida), el re- 
gistro de la asociación de huesos de guanaco con restos de 
fauna introducida (vacunos y ovejas). Es así como conclu- 
yeron que "The archaeological evidence indicates that the 
guanaco population, though diminished, subsisted in the Inter- 
serrana Plains up to the arrival of the Europeans, although the 
few and late ethnohistorical record do not indicate the presence 
of guanaco in historical times” (La evidencia arqueológica in- 
dica que las poblaciones de guanaco, aunque disminuidas, 
subsistieron en las llanuras interserranas hasta tiempos 
históricos) (Crivelli Montero et al, 1994, p. 179). 

Además, intentaron datar en el LATYR los restos de gua- 
naco provenientes del suelo actual de Laguna del Trompa, 
que estaban asociado a materiales posthispánicos. Aparen- 
temente, se trataba de varios huesos que se hallaban distri- 


buidos en el perfil de suelo como lo expresaron en su artículo: 


The guanaco bones recovered in the A1-A3 horizons 
were dated by radiocarbon. The result was that they were 
considered of 'radiocarbon date above modern” (sic), that 
is later than the year 1950 AD (LP-328). The report consi- 
ders that the material may have been contaminated (Los 
huesos de guanaco recuperados en los horizontes A1- 
A3 fueron datados por radiocarbono. El resultado fue 
que fueron considerados de una "edad radiocarbónica 
encima de la moderna” (sic) lo que significa más tarde 
que 1950 AD (LP-328). El reporte considera que el ma- 
terial podría estar contaminado) (Crivelli Montero et al,, 
1994, p. 179). 


La discusión de esta evidencia fue desarrollada en 
Politis y Berón (1997, p. 10-11) y por lo tanto no será 
repetida aquí. Dados los procesos de formación de sitio, es 
probable que los restos de guanaco hallados en los niveles 
superiores, asociados con materiales posthispánicos 


(incluso de principios del siglo XX), estén redepositados. 
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Figura 3. Mapa de la provincia de Buenos Aires con los sitios arqueológicos y paleontológicos mencionados en Tonni y Politis (1980). Tomado 
de Tonni y Politis, 1980, fig. 1, p. 57). Referencias: 1, primer brazo de los Tres Arroyos; 2, Zanjón Seco; 3, Quequén Chico; 4, La Moderna; 5, 6, 
7,8, 9, y 10, Cañada de Rocha, río Luján, Paraderos Nro. 1, 2, 4 y 5 de Ameghino; 12, médano Cauca; 13, médano Santa Clara; 14, Cabeza de 
Buey; 15, Islas de Las Lechiguanas; 16, laguna Las Encadenadas; 17, laguna Chasicó; 18, Salto; 19, balneario La Chumbeada; 20, laguna La Tigra; 
21, laguna Camarón Chico; 22, Paso de Otero; 23, Centinela del Mar; 24, Paso del Médano; 25, puente sobre el Quequén Salado (ruta nacional 
nro. 3); 26, Lobería. 
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Luego de esta publicación, Silveira, Crivelli Montero y 
equipo no abordaron nuevamente la propuesta de la su- 
pervivencia del guanaco hasta tiempos históricos en el área 
Interserrana. Sin embargo, en el año 2008, en el marco 
del 5” Congreso de Arqueología de la Región Pampeana, 
Argentina, Daniel Loponte presentó una datación de gua- 
naco, que provenía de los niveles superiores de sitio Fortín 
Necochea 2 (los que estarían estaban asociados con fauna 
europea), que dio como resultado 4.024 + 56 años **C AP. La 
datación fue comentada también luego de la presentación 
por Emilio Eugenio, uno de investigadores del sitio. Este fe- 
chado (AA-81647) fue publicado 11 años más tarde por Lo- 
ponte y Corriale (2019, tabla 2), sin ningún dato contextual 
ni procedencia estratigráfica. En principio, pareciera que la 
misma no apoya la supervivencia del guanaco en el área 
hasta tiempos históricos y confirma la baja resolución de 
los niveles superiores (Unidad A) del sitio. Tal como están 
presentadas las evidencias hasta ahora, el sitio Fortín 
Necochea 2 no entrega datos confiables para sostener la 
supervivencia del guanaco en el área hasta tiempos históri- 
cos. Tampoco ayuda a esta discusión la publicación de data- 
ciones radiocarbónicas sin ninguna información contextual. 

Recientemente, se ha datado un resto de guanaco pro- 
cedente de los niveles superiores del sitio Hangar, cercano 
a Fortín Necochea 2, que brindó una edad de 835 + 30 años 
14C AP (Barros et al,, 2018). Aún no se han publicado los aná- 
lisis zooarqueológicos del sitio para estimar la abundancia 
de esta presa en relación a las otras y su variación tempo- 
ral. Sin embargo, esta datación sugiere que en el área Inter- 
serrana la retracción del guanaco podría haber sido en 
momentos prehispánicos muy tardíos. Los avances en el es- 
tudio de este sitio, así como una mejor datación del mismo 
(ver discusión más adelante), seguramente colaborarán para 
poner a prueba el modelo. 

A mediados de los 1990s, Loponte abrió otra línea de 
debate. En una serie de trabajos criticó el modelo de distri- 
bución del guanaco en base a supuestas evidencias de do- 
cumentos históricos y a la presencia de restos de este 
camélido en sitios de la Pampa Ondulada (e.g., Loponte y De 
Santis, 1995a, 1995b; Loponte, 1996/98; Loponte et al, 
2004). Este autor planteó —reiteradamente— que el gua- 
naco habría habitado el área de la Pampa Ondulada próxima 


al litoral del delta del río Paraná y al Río de la Plata, por en- 
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cima de los 10 msnm (“cotas altas”) hasta momentos muy 
tardíos —posthispánicos— y que, además, era la principal 
presa de caza de los querandíes (Loponte et al, 2004, p. 51). 

Las supuestas evidencias arqueológicas que contrasta- 
rían negativamente el modelo propuesto por Tonni y Politis 
(1980), ya fueron discutidas en Politis y Pedrotta (2006). 
Básicamente, se concluyó que las dataciones radiocarbóni- 
cas tardías de sitios de Tandilia y del área Interserrana, 
cuando se calibraban, incluían también tiempos prehispáni- 
cos y que, además, solo una de estas (Quequén Salado 1) 
había sido realizada sobre hueso de guanaco. Analizando el 
contexto, esta podría ser un outlier, como se discutió en la 
presentación de esta datación (Madrid et al, 2002) y, más 
tarde, en otros trabajos del equipo que investigó el sitio 
(March et al, 2007; Steffan et al, 2010). Y finalmente, aun- 
que las edades fueran correctas, las muestras provenían de 
ambientes localmente más áridos, es decir, un hábitat apto 
para poblaciones de guanaco. 

En cuanto a las evidencias históricas referidas por 
Loponte (1996-98) y Loponte y De Santis (1995a, 1995b), 
ninguna indica la presencia de guanacos en el este de la pro- 
vincia de Buenos Aires. Loponte (1996-98) presentó datos 
históricos diversos: una mención de Lope de Souza acerca 
de una posperna d“ovelha en una canoa entre las islas del 
delta inferior del Paraná que él interpretó como una refe- 
rencia a guanaco (ver discusión en Politis, 2014, p. 323) o 
un comentario en una fuente secundaria acerca de “ovejas 
montesas” en un lugar impreciso del Paraná inferior. Pero 
básicamente las menciones que serían más contundentes 
provenían de la expedición de Sebastián Gaboto (i.e., la carta 
de Luiz Ramirez, los relatos de Juan del Junco y Alfonso de 
Santa Cruz a Fernández de Oviedo y Valdéz). Aquí aparece el 
primer problema, porque Loponte indica que cuando Santa 
Cruz le describe a Oviedo la entrada al Río de La Plata “hace 
hincapié en la margen Sur del mismo, donde se sucederán 
casi todos los acontecimientos significativos de esta expe- 
dición [la de Gaboto]" (Loponte, 1996-98, p. 44). Esto es 
erróneo ya que nada sucedió en la margen sur del Río de la 
Plata durante la expedición de Sebastián Gaboto. Los datos 
de este viaje refieren, geográficamente, a los alrededores 
del fuerte de Sancti Spiritus (en la desembocadura del río 
Carcarañá en el delta superior del Paraná) y hacia el interior, 


o sea en la actual Provincia de Santa Fe. Aunque hay refe- 
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rencias muy breves al río Uruguay inferior y al Paraná medio, 
es en las inmediaciones de Sancti Spiritus donde los cronis- 
tas obtuvieron información de "tierra adentro” y de donde 
provienen los datos referentes a los camélidos. La expedi- 
ción de Gaboto nunca alcanzó la costa sur del Río de La 
Plata, ni el territorio continental de la actual Provincia de 
Buenos Aires. 

Además, existen diversos problemas metodológicos en 
el análisis de Loponte (1996-98). Uno es la falta de contex- 
tualización de las citas y el otro es no considerar que la au- 
sencia sistemática de referencias tempranas acerca de 
guanacos en el este de la llanura pampeana sea un dato en 
sí mismo. El silencio de relatos, que directa o indirecta- 
mente aludan a guanacos, en este sector de la llanura en la 
crónica de Ulrico Schmidel (1836), así como en las cartas de 
Bartolomé García, Hernando de Montalvo, Juan de Garay (el 
primero y el último ya analizados en Tonni y Politis, 1980) 
y Fernández de Oviedo y Valdéz, debe ser evaluado en el 
análisis de los documentos. No se puede obviar. Esta au- 
sencia es coincidente con otras fuentes documentales que 
datan de fines del siglo XVI. Se trata de correspondencia 
que fue remitida desde la segunda Buenos Aires al Rey de 
España, conteniendo informes sobre las características de la 
región. Una es la "Relación de las Provincias del Río de la 
Plata” escrita por Fray Juan de Rivadeneyra en 1581 (1881). 
La otra es la carta de Diego Rodríguez de Valdez del 20 de 
mayo de 1599 (copias de documentos del Archivo General 
de Indias en el Museo Etnográfico J. B. Ambrosetti, B.5) 
(Politis y Pedrotta, 2006). La carencia de menciones a las 
“tropas de guanaco” (o a cualquier análogo que pueda ha- 
berse usado) que, supuestamente, abundaban en las llanu- 
ras del noreste de la Provincia de Buenos Aires es llama- 
tiva por ejemplo en la carta al Rey de Bartolomé García 
(11556]1963). García era el encargado de salir de cacería 
para alimentar a Pedro de Mendoza y a la hambrienta po- 
blación de la recién fundada Buenos Aires (1536). En su 
carta, en la cual relata las penurias y peligros que pasó en 
sus recorridas de caza, menciona los animales cazados (e.g., 
venados, codornices y perdices) y el peligro de los “tigres” 
(yaguaretés). No hace ninguna referencia al guanaco ni a 
ningún análogo que pueda ser interpretado como tal. Si 
había abundancia de estos camélidos en las inmediaciones 


del primer emplazamiento de Buenos Aires ¿Por qué no los 
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cazó? ¿Por qué omite mención de una presa que hubiera 
sido la más grande y más rendidora en términos de carne y 
grasa? La respuesta más parsimoniosa es simple: García 
no menciona guanacos, simplemente porque no había gua- 
nacos. 

Otro error metodológico de Loponte es la mutilación de 
las citas históricas textuales, suprimiendo de esta manera 
segmentos que ofrecen interpretaciones alternativas. 
Esta intervención es perceptible en la famosa frase de Luiz 
Ramirez (al que Loponte le asigna equivocadamente ser uno 
de los pilotos de la expedición de Gaboto) en la carta del 10 
de julio de 1528, en donde se refiere a que "hay muchas 
ovejas salvajes del grandor de una muleta de un año” 
(Madero, 1902, p. 400). En la misma, Loponte (1996-1998, 
p. 46) eliminó la frase en el medio que expresa que “llebaran 
de peso dos quintales” lo que sugiere que serían animales 
de carga (probablemente llamas). Como esta cita ha sido 
discutida nuevamente en un trabajo más reciente (Buc y 
Loponte, 2016) volveré a ella más adelante. 

Por último, otro error recurrente es interpretar que cada 


”ou 


cita histórica que menciona “ovejas”, "ovejas de la tierra”, 


-.” 


“ovejas del Perú” u “ovejas salvajes” están refiriéndose in- 
dubitablemente a guanacos. Como ya lo había planteado 
Zapata Gollán (1944, p. 43-47), las menciones provenientes 
de la expedición de Gaboto harían alusión a camélidos do- 
mesticados (ver también, Politis y Pedrotta, 2006; Cornero, 
2021). Loponte efectúa una breve discusión al respecto y 
concluye que ”...difícilmente se pueda hipotetizar que exis- 
tían tan solo algunos ejemplares aislados de este taxón 
[llamas], como algunas hipótesis claramente ad hoc pueden 
querer enunciar” (Loponte, 1996-98, p. 46). Sin embargo, 
son tan abundantes los datos que indican que se estarían 
refiriendo a llamas, sobre todo en los documentos de la 
expedición de Gaboto, que de ninguna manera se puede 
excluir esta hipótesis. Loponte ignora, en las citas que él 
mismo transcribe, algunas claves que sugieren que se tra- 
taría de camélidos domesticados. Entre otros ejemplos, a 
saber: "assimesmo que hay de aquellas ovejas del Perú, con 
lana muy larga” (Oviedo lib. XXXIIl, cap. VIl 185, 1852)”, (en 
Loponte, 1996-98, p. 44); "tienen muchos venados, aves- 
truces y ovejas de las grandes del Perú” (Oviedo lib. XXIIl, 
cap. XIl: 192, 1852)" (en Loponte, 1996-98, p. 44). La lectura 


del mismo Oviedo entrega la clave para identificar a qué se 


está refiriendo cuando menciona a las "ovejas de las gran- 


"” 


des del Perú”. En el capítulo XXX, bajo el título “De las ove- 
jas e ganados domésticos que hay en la tierra austral”, 
Oviedo describe los tres tipos de “ovejas” que existen en 
América del Sur. Las grandes son del tamaño de un asno 
pequeño y luego de caracterizarlas usando rasgos de los ca- 
mellos indica que: "y rumian como ovejas, é son tales que 
los indios se sirven dellas de cargarlas e llevar en ellas lo 
que les place, con quel peso sea moderado” (Oviedo, 1852 
[1546-1547] Tomo 1, p. 418). O sea, se está refiriendo a 
llamas. Luego describe las otras dos clases de “ovejas” más 
pequeñas y concluye el capítulo con una frase contundente: 
"Estas que he dicho que son grandes, así mismo las hay en 
el río de La Plata, de su embocamiento adentro en aquella 
tierra, como adelante se dirá en el libro XXIIl capítulo VI!” 
(Oviedo, 1852 [1546-1547] Tomo 1, p. 418). Claramente 
Oviedo afirma que cuando alude a la "ovejas de las grandes 
de Perú” se está refiriendo a las llamas y que estas llegan al 
Río de La Plata, "adentro de aquella tierra”. 

Como consecuencia del análisis contextualizado de las 
citas completas, sin mutilaciones, acerca de los supuestos 
guanacos en las orillas del Paraná en el siglo XVI, Politis y 
Pedrotta (2006) plantearon, como ya había concluido Zapata 
Gollán (1944), que en realidad estas aluden a camélidos 
domesticados. En consecuencia, una derivación del modelo 
de Tonni y Politis (1980) es que, independientemente de la 
discusión sobre la retracción del guanaco en la Provincia de 
Buenos Aires, se reconsideró la presencia de llamas en las 
orillas del río Paraná inferior, en la actual provincia de Santa 
Fe, durante las primeras décadas del siglo XVI, en asociación 
con grupos Chaná-Timbú y Guaraní (ver discusión en Politis 
y Bonomo, 2012a). 

En Politis y Pedrotta (2006) se planteó, además, que la 
retracción del guanaco se habría producido como conse- 
cuencia de un período de calentamiento global conocido 
como Anomalía Climática Medieval o Máximo Térmico 
Medieval (MTM), que ocurrió entre ca. 950-1.250 AD (IPCC 
2013). El escenario planteado era que en un área donde el 
guanaco estaba en las márgenes de su rango de dispersión 
geográfica (sobre todo la Pampa Ondulada y la Depresión 
del Salado; Politis et al, 2011; Fig. 2) y, probablemente, con 
poblaciones de baja densidad, los cambios ambientales ge- 


nerados por el MTM habrían reducido su hábitat. De esta 
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manera habría comenzado un pulso de retracción hacia el 
oeste probablemente a comienzos de este evento climático. 

Otro de los temas que surgió de las investigaciones en la 
llanura aluvial del río Paraná inferior y del estuario y Río de 
La Plata es que se detectaron algunos restos de Lama sp. 
en sitios arqueológicos prehispánicos tardíos (Acosta, 2005; 
Sartori, 2013; Day Pilaría, 2018). Sin embargo, estos restos 
eran casi exclusivamente falanges y huesos del autopodio 
y los porcentajes, en todos los casos, eran muy bajos. En 
una revisión de los datos faunísticos publicados hasta ese 
momento, realizada por Politis y León (2010), se observan 
tendencias muy claras (Tab. 1). 

Los datos publicados posteriormente a la revisión de 
Politis y León (2010) muestran el mismo patrón, tanto en 
relación a las partes representadas como a la muy baja fre- 
cuencia de este camélido. La mencionada escasez y el pa- 
trón de representación de partes esqueletarias fue 
interpretado por Loponte et al. (2004) y por Politis (2005) 
como el resultado de las prácticas de cuereo de guanacos, 
ya que falanges y metapodios quedan adheridos al cuero, y 
en consecuencia, son transportados (“viajan”) con estos. 
Para Loponte et al. (2004) estos cueros (y los elementos del 
autopodio asociados) habrían llegado de la llanura adya- 
cente (o sea de la Pampa Ondulada) como producto de 
partidas logísticas. Para Politis y Pedrotta (2006) podrían 
venir de zonas más alejadas debido a la ausencia en los si- 
tios de otras partes esqueletarias. Si los guanacos hubieran 
sido cazados en las cercanías se esperaría una representa- 
ción más completa del esqueleto. 

Este nuevo ciclo de discusiones generó un debate sobre 
dos temas interesantes y novedosos. Por un lado, la circu- 
lación de huesos de camélidos adheridas a los cueros, 
formando parte de circuitos de intercambio intra y extra re- 
gionales. Por otro lado, la presencia de camélidos domésti- 
cos en la primera mitad del siglo XVl entre los grupos 
indígenas del Paraná inferior. Esta hipótesis se inscribe den- 
tro de una resignificación de las sociedades Chaná-Timbú, 
que son la expresión etnográfica de la entidad arqueológica 
Goya-Malabrigo. Estas son consideradas como grupos con 
un patrón de vida aldeano y una economía basada en la 
pesca, la caza, la recolección y en una horticultura a pe- 
queña escala de maíz, poroto y zapallo (Bonomo et al, 2011; 


Politis y Bonomo, 2012a, 2018). En este contexto, las lla- 


339 


Y A 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 331-359 


mas habrían llegado como producto de amplios circuitos de 
intercambio con Sierras Centrales, la Llanura Santiagueña 
(especialmente la denominada Mesopotamia Santiagueña) 
y el Área Andina Meridional (Politis y Tissera, 2019; Cornero 
et al, 2022). 

Pasada la secuencia de críticas y réplicas resumidas pre- 
viamente, Loponte (2008) volvió a discutir el modelo de 
Tonni y Politis (1980) en la publicación de su tesis doctoral. 
En este trabajo desarrolló un poco más la idea de que los 
guanacos habrían sido desplazados por la introducción del 
ganado europeo, aunque no presentó evidencias para sos- 
tener esta hipótesis. Citó dos casos que supuestamente la 
apoyarían: "En Tierra del Fuego hay evidencias que sugie- 
ren que los guanacos fueron desplazados por los ovinos 
(Saxon, 1979) y en Sierra de la Ventana (Parque Tornquist) 
por los equinos (cf. Kristensen y Frangi, 1995)” (Loponte, 
2008, p. 39). Más allá de los fundamentos de la propuesta 
de Saxon, existe una diferencia fundamental entre ambos 
casos y el de la Pampa Ondulada: tanto en Tierra del Fuego 
como en Sierra de la Ventana, a pesar de la presión de la 
fauna introducida, los guanacos habitan hasta hoy en día 
ambas áreas, no así en la Pampa Ondulada ni el este pam- 
peano. Además, en el Parque Tornquist se encuentran una 
de mayores densidades actuales de caballo salvajes del 
mundo (llegando en 2002 a 32,5/km?, Scorcelli et al, 2006) 
y aun así se mantienen poblaciones estables de guanaco en 
el área. Los ejemplos entonces apoyan lo contrario de lo que 
Loponte (2008) pretende probar. 

Entre los varios errores sobre tratamiento del tema hay 
dos que quiero señalar. Uno se refiere a la insistencia de 
Loponte en cuestionar el uso de las crónicas en Tonni y Politis 
(1980). Este autor se pregunta: 


¿Por qué del siglo XVI únicamente se empleó la cró- 


nica de Schmidl, dejando de lado las crónicas de Ramirez, 
Gaboto y las recopilaciones de Fernández de Oviedo y 
Valdez, los testimonios en el juicio a Gaboto, etc.; todos 
datos del siglo XV| que mostraban un ambiente no im- 
pactado por la invasión de mamíferos exóticos de gran 
porte...” (Loponte, 2008, p. 40). 


La respuesta es muy sencilla: como ya se expresó, el ar- 
tículo de Tonni y Politis (1980) se circunscribió al territorio 
de la provincia de Buenos Aires (Fig. 3), mientras que todas 
las crónicas aludidas, relacionadas con la expedición de Ga- 
boto, se refieren a Santa Fe y a los ambientes fluviales del 
río Paraná. Ninguno de los miembros de la expedición de 
Gaboto desembarcó en la margen sur del Río de la Plata ni 
pisó el territorio continental de la Provincia de Buenos Aires. 
Por eso se usaron los datos de Schmidel (1836), que sí es- 
tuvo en el noreste de la provincia de Buenos Aires y no los 
de la expedición de Gaboto. Esta fue una decisión consciente 
ya que tampoco se consideraron datos paleontológicos ni 
arqueológicos de la Provincia de Santa Fe. Cuando se discu- 
tió el alcance del artículo, se decidió circunscribir al análisis 
al territorio de la Provincia de Buenos Aires porque era allí 
donde había más datos bioestratigráficos de primera mano, 
la mayoría de ellos obtenidos por el propio Tonni, junto con 
Fidalgo. A la vez, el autor estaba comenzando con el análi- 
sis faunístico de varios sitios del área Interserrana y estaba 
obteniendo datos originales con ubicación estratigráfica y 
contextual. Por lo tanto, la investigación se centró en la 
Provincia de Buenos Aires y en fuentes primarias para re- 
ducir el grado de ambiguedad en la ubicación de las citas 
históricas. Si Loponte hubiera leído con atención el título del 
artículo y revisado el derrotero de la expedición de Gaboto, 
habría encontrado la respuesta a su pregunta. 


El segundo tema está relacionado a la ética de la discu- 


TABLA 1 - Relación entre el NISP total de los sitios y el NISP de Lama sp. (condensado de Politis y León, 2010) 


Sector 
Litoral del río Paraná inferior 
Litoral del Río de La Plata 


Estuario del Río de La Plata y cuenca inferior del río Salado 


NISP Total NISP Lama sp. Porcentaje 
60.963 23 0,04 
9.197 28 0,3 
6.421 0 0 
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sión. Como en otros casos (ver Politis y Bonomo, 2018, p. 
20-21), Loponte expresa la idea que quiere criticar de ma- 
nera falaz, lo que se conoce como el straw man fallacy. Este 
es un ejemplo: "Incluso Politis recientemente ha aceptado 
que hubo guanacos en la llanura circundante del sistema 
de Tandilia con posterioridad al siglo XVI (Politis 2005:17)” 
(Loponte, 2008, p. 38). Luego de este comentario, se hace 
una serie de preguntas cargadas de ironía: "Cabe pregun- 
tarse entonces si además del refugio serrano debemos con- 
siderar la hipótesis de la llanura circundante?, ¿Habría 
tenido un microclima diferente al resto de la llanura Inter- 
serrana?” (Loponte, 2008, p. 38). 

Lo que en verdad se expresó en Politis (2005) se refiere 
a las redes de intercambio prehispánicas en el Holoceno 
Tardío entre la Pampa Ondulada, la Depresión del Salado, 
Tandilia y la llanura circundante. Toda la discusión se basa 
en información de sitios prehispánicos y está enmarcada, 
nítidamente, en ese segmento temporal. No hay ninguna 
referencia a este proceso con posteridad al siglo XVI (ver 
Politis, 2005, p. 17), lo cual, además, sería incongruente con 
toda la discusión que se desarrolla en el texto. 

Otro ejemplo relacionado con la falacia detectada en el 
punto anterior surge cuando Loponte (2008) trae a colación, 
entre las evidencias con las que intenta contrastar negati- 
vamente el modelo de Tonni y Politis (1980), la presencia de 
restos de guanaco en el sitio arqueológico Ruinas del Km 75. 
Este autor expresa que "supuestamente este ambiente era 
ecológicamente 'no apto' para este camélido (ver Tonni y 
Politis 1980)” (Loponte, 2008, p. 40). El sitio Ruinas del Km 
75 está en el centro de Provincia del Chaco y sería el poblado 
español de los siglos XVI y XVIl Concepción del Bermejo. 
¿Cuál es la relación entre este hallazgo y la discusión del 
modelo de retracción del guanaco en el noreste de la pro- 
vincia de Buenos Aires? Ninguna. ¿En qué parte del trabajo 
de Tonni y Politis (1980) se señala o sugiere que los am- 
bientes áridos del Chaco no son aptos para guanaco? En nin- 
guna. Por el contrario, en el artículo en cuestión se cita a 
Romero (1927) quien menciona que los guanacos habitan 
las llanuras de Chaco y Formosa y que se los ha visto en las 
orillas del río Pilcomayo (Tonni y Politis, 1980, p. 55). 

El tema de la distribución geográfica del guanaco promo- 
vió también un análisis más detallado que fue efectuado en 
colaboración con los biólogos Mariano Merino y Pablo Tonelli, 
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empleando el programa MaxEnt (Politis et al, 2011). Este 
estudio integró la distribución actual (histórica) en la región 
pampeana del guanaco, el venado de las pampas (Ozotoceros 
bezoarticus) y el ciervo de los pantanos (Blastoceros dichotomus), 
utilizando colecciones zoológicas con datos precisos de 
procedencia y puntos de avistamientos, para generar 
modelos de distribución potencial de las tres especies en 
función de sus requerimientos ecológicos. Mediante MaxEnt, 
se tomaron las 22 variables medioambientales que 
caracterizan el área de registro de cada una de estas 
especies para generar dichos modelos. Luego, estos se 
compararon con las asociaciones faunísticas encontradas 
en sitios arqueológicos del Holoceno Tardío de la región 
pampeana, con el objeto de inferir condiciones paleo- 
ambientales, siguiendo la metodología desarrollada por 
Tonni (1990). También se discutió el papel desempeñado 
por las sociedades humanas en asociaciones que son 
“anómalas” o inconsistentes, como la superposición espa- 
Cial de guanaco y ciervos de los pantanos. La aplicación de 
MaxEnt permitió visualizar, usando parámetros objetivos, 
la distribución potencial del guanaco y jerarquizar las pro- 
babilidades de ocurrencia de esta especie en función de sus 
requerimientos ecológicos. Esta distribución apoyaba las 
conclusiones de Tonni y Politis (1980) y explicaba por qué 
en el extremo suroeste del área Interserrana podría haber 
poblaciones de guanaco en momentos muy tardíos (Politis 
etal, 2011) 

El uso de asociaciones faunísticas arqueológicas como 
proxies ambientales, combinado con mapas de distribución 
generados con MaxEnt permitió inferir el alcance de algunos 
cambios climáticos en la región durante el Holoceno Tardío 
y discutir sus implicancias en la interpretación del compor- 
tamiento de los cazadores-recolectores. En base a estos 
resultados se sugirió que en aquellas áreas donde el 
guanaco y el venado de las pampas están asociados en el 
registro arqueológico (principalmente Tandilia, Interserrana 
y Pampa Ondulada), los parámetros climáticos eran 
diferentes a los actuales y similares a los que caracterizan 
hoy la superposición de ambas especies. Esto implica un 
predominio de condiciones más áridas y frías que la actuales. 
Estas condiciones prevalecieron durante gran parte del 
Holoceno Tardío, y fueron interrumpidas por eventos 
húmedos y más cálidos, tales como el MTM. 
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LOS NUEVOS DEBATES 

En los últimos años el modelo de la distribución de gua- 
naco en la región pampeana experimentó un nuevo ciclo de 
críticas, que reitera su vitalidad. Este ciclo tiene dos ejes: 
las dataciones sobre guanaco del sitio Cañada Rocha que 
brindaron edades muy tardías (ca. 450 años **C AP) y la dis- 
cusión sobre el registro de llamas en la Pampa Ondulada en 
la primera mitad del siglo XVI. 

El 26 de diciembre de 1875 Florentino Ameghino y su 
hermano Juan encontraron el "paradero prehistórico de 
Cañada Rocha”, en un arroyo tributario al río Luján en plena 
Pampa Ondulada; en enero del año siguiente lo excavaron 
intensamente. Pocos años después, F. Ameghino le dedicó 
dos capítulos (XIV y XV) en el primer volumen de su famosa 
obra intitulada "La antigúedad del hombre en el Plata" 
(Ameghino, 1880-1881), donde ubicó estratigráficamente 
el sitio, describió los materiales hallados y lo asignó al pe- 
ríodo “mesolítico” (ver discusión en Politis et al, 2019a). Una 
pequeña parte de los materiales del sitio fueron estudiados 
con criterios modernos por Salemme (1983, 1987), quien 
analizó el remanente de la colección faunística que se en- 
contraba en la División Arqueología del Museo de La Plata, 
en la que había huesos de guanaco. Esta autora propuso que 
los restos faunísticos "corresponden a dos ambientes dife- 
rentes y, no obstante, estaban asociados" (Salemme, 1983, 
p. 89) y concluyó que la ocupación del sitio se habría produ- 
cido durante el Holoceno Tardío, bajo condiciones climá- 
ticas más áridas que las actuales. 

Posteriormente, Toledo (2005) les asignó a los materia- 
les arqueológicos de Cañada Rocha una ubicación en sedi- 
mentos "platenses” en concordancia con la descripción de 
Ameghino (Toledo, 2005, p. 422). Sin embargo, en un artí- 
culo posterior donde dio a conocer dos dataciones sobre 
huesos de la colección del sitio, 540 + 40 y 560 + 40 años 
14CAP, reubicó al depósito arqueológico en el nivel supe- 
rior de la secuencia, entre el "soi!" y el techo de la "aymara 
sequence" (Toledo, 2011a, fig. 2 y 5). En la misma publicación 
aparece una imagen (fig. 5 en Toledo, 2011a, p. 275) en la 
que se abre una llave, desde la base del suelo actual, que 
contiene fotos y dibujos de las dos muestras datadas. Pro- 
pone que la edad calibrada de ambas (1.410-1.420 AD) se 


inscribe en el último período seco, correspondiente a la de- 
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nominada Pequeña Edad del Hielo, que el autor ubica entre 
700-150 años AP (Toledo, 2011a, p. 288). 

Toledo (201 1a) tomó acríticamente ambas fechas como 
válidas, a pesar de la discrepancia entre la edad radiocarbó- 
nica y la posición estratigráfica y, reubicó la posición de las 
muestras en el perfil estratigráfico sobre la base de las da- 
taciones y no de las descripciones bastante detalladas de 
Ameghino (1880-1881). Más tarde reconoció la compleji- 
dad del depósito faunístico del sitio "The fluvial deposits of 
this sequence frequently contain redeposited archaeological 
material associated with Lama guanicoe bones, as in the Cañada 
de Rocha site" (Los depósitos fluviales de esta secuencia 
contienen frecuentemente material arqueológico redeposi- 
tado asociado con huesos de Lama guanicoe como en el sitio 
de Cañada de Rocha) (Toledo, 2017, p. 11). 

Es muy claro en las descripciones de Ameghino (1880- 
1881) que los materiales de Cañada Rocha provendrían de 
una unidad estratigráfica que está por debajo del suelo ac- 
tual y que fue asignada al “piso Platense" o, en términos 
contemporáneos, al Miembro Río Salado de la Formación 
Luján (sensu Fidalgo et al, 1975). Estos depósitos arqueo- 
lógicos se habían recuperado en una profundidad que llegaría 
hasta los 3 m y, según Ameghino, estaban estratigráfica- 
mente debajo de otros sitios más modernos (de “edad neo- 
lítica”) ubicados en la “tierra vegetal” (Politis et al, 2019a). 
En consecuencia, una edad de ca. 450 años **C AP resulta 
incongruente con la edad estimada en base a la posición 
estratigráfica y merece ser discutida. 

Dada esta discrepancia, reestudiamos el conjunto óseo 
remanente de Cañada Rocha de la Colección Ameghino de- 
positada en la División Arqueología del Museo de La Plata 
(MLP), ya que los resultados presentados por Toledo 
(2011a) tenían implicancias para la contrastación del mo- 
delo de distribución de guanaco (Politis et al, 2019a). Ade- 
más, se dataron dos muestras más de Lama sp. y se 
analizaron químicamente los huesos para investigar la po- 
sibilidad de contaminantes y evaluar la confiabilidad de las 
dataciones obtenidas. Complementariamente, los nuevos 
estudios tafonómicos realizados sobre esta colección con- 
firmaron las observaciones de Salemme (1983) y mostra- 
ron que, además de la acción antrópica, este depósito 
estuvo sometido a diferentes agentes naturales, entre los 


cuales el transporte y la acción hídrica jugaron un papel cen- 


tral. Es probable que este depósito esté formado por huesos 
de distinto origen y edad, lo que le da un carácter secunda- 
rio a la asociación (Politis et al, 2019a). 

También se seleccionaron al azar dos huesos de la co- 
lección (N* 13087 y 703/13085) y se dataron mediante 
centelleo líquido de ultra bajo nivel de conteo en el LATYR. 
Las edades obtenidas fueron 370 + 60 (LP-2346) y 260 + 50 
años **C AP (LP-2326), las que son más modernas y esta- 
dísticamente diferentes de las reportadas por Toledo 
(2011a). Las nuevas dataciones indicarían que alguno de los 
eventos de muerte de Lama sp. habrían sucedido en tiempos 
históricos, lo cual no tiene ninguna correlación con el con- 
texto arqueológico asociado: Ameghino (1880-1881) no re- 
porta ningún elemento post-hispánico ni fauna introducida 
(Politis et al., 2019a). 

Por último, se realizaron una serie de estudios químicos 
para evaluar la calidad y cantidad del colágeno en hueso. Se 
determinó el contenido de nitrógeno proteico y se analizó la 
fracción inorgánica, que podría interferir con el análisis del 
nitrógeno orgánico asociado al contenido proteico de cada 
pieza. También se midió por duplicado la relación atómica 
C:N del colágeno extraído mediante analizador elemental 
para comprobar su estado de conservación (Politis et al, 
2019a). Se analizaron 12 muestras óseas de Cañada Rocha, 
que incluyeron aquellas dos datadas por Toledo (N* 677/ 
13054 y 13033) y las dos dataciones novedosas. Los análi- 
sis dieron como resultado una serie de anomalías que refle- 
jan alteraciones importantes. Por ejemplo, la proporción de 
nitrógeno (N) es mayor a la esperada en el hueso, coinci- 
dentemente con los resultados para % N mediante Kjeldhal, 
lo que sugiere que las muestras tienen algún aporte de una 
fuente externa de nitrógeno orgánico. Uno de los huesos da- 
tados por Toledo (N* 677/13054) tiene una relación C:N por 
debajo de los valores mínimos recomendados para datación 
(Ambrose, 1990). Además, se detectó heterogeneidad en las 
muestras, ya que dieron diferentes valores de nitrógeno en 
distintas partes, anómalos ambos (con una diferencia abso- 
luta de 4,21% entre el colágeno estimado y el extraído), lo 
que indica la presencia de nitrógeno, no colágeno, exógeno. 
La otra muestra datada por Toledo (N” 13033) presentó un 
contenido de colágeno muy bajo (< 1%) en las dos porciones 
analizadas del mismo hueso, insuficiente para el cálculo de 
parámetros como la relación C:N (De Niro, 1985). En suma, 
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concluimos que los restos óseos de la colección Ameghino 
(MLP) de Cañada Rocha están fuertemente alterados y con- 
taminados. Por lo tanto, las dataciones obtenidas en las 
cuatro muestras provenientes de allí entregan resultados 
no confiables y no pueden ser usadas para determinar la an- 
tigúedad de la formación del depósito (Politis et al, 2019a). 

A pesar de la incongruencia entre la procedencia estra- 
tigráfica de las muestras y las dataciones reportadas por 
Toledo (2011a, 2011b), Loponte las utilizó para apoyar su 
hipótesis sobre la presencia tardía —posthispánica— del 
guanaco en la Pampa Ondulada (Loponte et al, 2012, p. 47). 
Más tarde incorporó una tercera muestra del sitio datada en 
452 + 24 años **C AP (Buc y Loponte 2016, p. 27). Sin em- 
bargo, esta datación no tiene tampoco ningún dato que per- 
mita estimar su calidad, ni el pretratamiento y ni siquiera 
está publicado el número de colección ni la procedencia de 
la muestra. Loponte (2008) afirmó que una pequeña parte 
de la colección de Ameghino del sitio Cañada Rocha se en- 
cuentra en el Museo de Mercedes. Sin embargo, en los ca- 
tálogos de este museo no figura ninguna colección de las 
excavaciones de Ameghino en el sitio, ni hay materiales aso- 
ciados a la misma. Dada la falta de datos relacionados a este 
resultado radiocarbónico resulta difícil incluirlo en esta dis- 
cusión. 

El segundo abordaje al modelo se ha desarrollado en 
varios trabajos de Loponte y colaboradores (Loponte, et al,, 
2012; Buc y Loponte, 2016; Loponte y Corriale, 2019). Este 
abordaje tiene dos vertientes: una es la crítica a la existen- 
Cia de llamas en el Paraná en la primera parte el siglo XVl a 
la que denominaron “the llama hipothesis” (Buc y Loponte, 
2016) y se basa, primariamente, en la interpretación de las 
crónicas, y en menor grado, en algunos datos arqueológi- 
cos. La segunda se centra en una serie de análisis isotópi- 
cos que supuestamente contradicen el modelo de Tonni y 
Politis (1980). 

Con respecto a la primera, Loponte et al. (2012), en el in- 
forme sobre el sitio Lechiguanas 1, criticaron la hipótesis de 


la presencia de llamas en el Paraná y expresaron: 


Politis y Pedrotta (2006) consideran la existencia de 
llamas (Lama glama; el énfasis es nuestro), en la Pampa 
Ondulada, y que este sería el origen de los restos de L. 
guanicoe que se detectan en el área y en los sitios de la 
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margen derecha del río Parana, y por lo visto también 
sería el caso de los restos de guanaco del nivel 
acerámico de ILS1, si seguimos la interpretación 
propuesta por estos autores (Loponte et al, 2012, p. 
233). 


Una vez más nuestras ideas están reproducidas de ma- 
nera falsa. Lo que se expresa en Politis y Pedrotta (2006) es 
solo que los documentos del siglo XV! se refieren a llamas en 
la Pampa Ondulada. En el trabajo no se propone que los 
huesos de camélido hallados en esta área, ni en el delta in- 
ferior, ni en el litoral del Río de La Plata, deban ser asigna- 
dos a llamas. Es más, se expresa exactamente lo opuesto: 


En consecuencia, la representación anatómica del 
guanaco, sumada a la información escrita procedente de 
fuentes relativamente tempranas, apoya la hipótesis de 
un ingreso de huesos de guanaco a los sitios arqueoló- 
gicos [del litoral del Paraná inferior-Plata] por causas no 
alimenticias y, posiblemente, participando de forma ac- 
tiva en circuitos de intercambio. Es decir que no se tra- 
taría de restos de presas cazadas y consumidas en las 
inmediaciones (esto es, dentro de los territorios de ex- 
plotación desde los campamentos residenciales), sino de 
partes esqueletarias que viajaron junto con los cueros 
(Politis y Pedrotta, 2006, p. 323). 


Contrariamente a lo que afirman Loponte et al. (2012), 
en ningún caso se ha sostenido que los huesos de guanaco 
del nivel acerámico del sitio 1 de Islas Lechiguanas — datado 
en 2.296 + 34 y 2.267 + 34 años **C AP— deban ser asig- 
nados a llamas.Otro ejemplo claro de la straw man fallacy. 

Loponte et al. (2012, p. 233) continuaron la argumenta- 
ción con otra afirmación: “Interpretar que estos restos [los 
del litoral del Paraná inferior-Plata] provienen de llamas 
acarreadas durante miles de kilómetros a la costa del Pa- 
raná, es por lo menos curioso”. Esto es nuevamente falaz. 
Además de que no expresamos que los restos óseos de los 
sitios del litoral sean de llama, estimamos que la proceden- 
cia de estas en el siglo XVI sería las Sierras Centrales o el 
Noroeste Argentino (Politis y Pedrotta, 2006, p. 324) y en un 
trabajo posterior agregamos la Mesopotamia Santiagueña 


(Bonomo et al., 2011). Lo que sí es curioso es que Loponte y 
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colaboradores (2012) se refieran a “miles de kilómetros” 
siendo que las distancias entre el Paraná y las potenciales 
áreas de origen de las llamas son mucho menores: ca. 350 km 
a las Sierras Centrales y ca. 700 km al Noroeste Argentino. 
La reproducción fidedigna de las ideas que se quieren criti- 
car, es condición sine qua non para una discusión honesta 
dentro de los cánones éticos de la práctica científica. 

Más tarde, Buc y Loponte (2016), mediante análisis iso- 
tópicos de s “0 y SC de apatita (ap) llegaron a la conclu- 
sión de que los huesos de guanaco hallados en el delta 
inferior del Paraná provendrían de individuos de la llanura. 
Esto resulta altamente probable dado que los requerimien- 
tos ambientales de estos animales no serían compatibles 
con el ambiente deltaico (Politis et al, 2011). Además, no 
descartan la posibilidad de que algunos instrumentos de 
hueso de guanaco puedan provenir de áreas más distantes, 
ya que se trata de una tecnología conservada. Sin embargo, 
estos autores expresaron que serían de la llanura cercana 
("Pampean Plains near the Wetland”). Los datos que presen- 
tan son insuficientes para discriminar la procedencia de los 
individuos, sobre todo porque no se comparan con valores 
de las distintas áreas de la región y por la falta de un pai- 
saje isotópico que caracterice a cada una de ellas. Tampoco 
disponen de valores de colágeno de hueso para el norte de 
la región pampeana debido a la mala preservación de este 
componente (Buc y Loponte, 2016). Por otro lado, comparan 
las dimensiones de la primera falange del miembro delan- 
tero de seis ejemplares del Paraná y seis de la llanura y con- 
cluyen que los datos de estas mediciones indican que los 
guanacos de la primer área provendrían de las “northern 
Pampean plains”. Esta hipótesis tiene varios problemas. En 
primer lugar, el tamaño de la muestra es pequeño y resulta 
poco adecuado para estudios morfométricos. En segundo 
lugar, los límites de esta área son difusos ya que podrían in- 
cluirtanto la Pampa Ondulada como las llanuras occidenta- 
les próximas a las Sierras Centrales. En un área tan vasta, 
cabría esperar diferentes escenarios ambientales, desde las 
llanuras húmedas del este próximas al Paraná inferior, hasta 
el más árido campo de dunas pampeano. Por último, no fue- 
ron comparadas con falanges de otras áreas para evaluar si 
había diferencias significativas. 

Buc y Loponte (2016) discuten la hipótesis acerca de la 


existencia de llamas en las llanuras pampeanas adyacen- 


tes al Paraná inferior, como habían propuesto Zapata 
Gollán (1944) y Politis y Pedrotta (2006), y concluyen 
taxativamente que "The “llama hypothesis' is contrary to the 
archaeological record, it is contrary to common sense, has no 
empirical support at all, it is the least parsimonious and 
certainly extraordinary” (la “hipótesis de la llama” es contraria 
al registro arqueológico, es contraria al sentido común, no 
tiene ningún sustento empírico, es la menos parsimoniosa 
y ciertamente extraordinaria) (Buc y Loponte, 2016, p. 37-38). 

La contundencia de la afirmación, es decir, el rechazo ab- 
soluto a la posibilidad de la existencia de llamas en la Pampa 
Ondulada a principios del siglo XVI, a pesar de la evidencia ya 
publicada y discutida, merece un tratamiento más detallado 
porque contiene varios problemas. El primero, es que desde 
hace ya mucho tiempo en la ciencia en general, y en la ar- 
queología en particular, está aceptado que el sentido común 
(common sense) no es una herramienta válida para decidir 
entre varias hipótesis. Es necesario presentar y discutir las 
evidencias y no apelar a algo tan vago, subjetivo y coyuntu- 
ral como el “sentido común”. 

En segundo término, si bien es cierto que no se han 
identificado llamas en el registro arqueológico de la Pampa 
Ondulada, esto es así porque se ha asumido que todo resto 
de camélido del este pampeano correspondía al guanaco, 
independientemente de su antigúedad. No se han registrado 
llamas porque en ningún análisis arqueofaunístico de la re- 
gión se ha procurado identificarlas entre los restos de Ca- 
mélidos presentes. Aunque la discriminación morfológica y 
morfométrica entre llama y guanaco en base a restos 
óseos tiene sus dificultades (Grant, 2008; Izeta et al, 2009; 
Abbona et al., 2020; Moyano et al, 2022), se deberían ana- 
lizar los restos más tardíos teniendo en cuenta que en el 
siglo XVI había camélidos domesticados en el área. O sea, 
que la ausencia aludida podría ser un sesgo analítico. 

La evidencia arqueológica a la que se refieren es la 
misma que en trabajos anteriores (las dataciones de Ca- 
ñada Rocha, la fecha de Quequén Salado 1, etc.). Estas son 
muy débiles y ya han sido discutidas previamente (Politis y 
Pedrotta, 2016; Politis et al, 2019a). Pero, en este trabajo, 
agregan una nueva supuesta evidencia, ya que indican que 
la datación del nivel II del sitio 1 de Islas Lechiguanas mues- 
tra la presencia de guanacos en el humedal del Paraná infe- 
rior hasta 408 + 30 años **C AP (Buc y Loponte, 2016, p. 27). 
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Sin embargo, la relación entre la datación y la presencia de 
guanacos en el Paraná inferior es, cuanto menos, confusa. 
En principio, no es una datación directa sobre guanacos, sino 
que proviene de un resto óseo de Myocastor coypus recupe- 
rado en el nivel || del sitio en la campaña de 2011 (Loponte 
etal., 2012). En la tabla 3 donde se menciona esta datación, 
y la presencia de una falange de guanaco en este nivel, la 
referencia citada es el trabajo de Loponte et al. (2012). Sin 
embargo, en este trabajo solo se identificaron tres restos 
de guanaco (dos falanges y un fragmento de metapodio), 
pero no en el nivel ll, sino en el nivel IV datado en ca. 2.300 
años **C AP. Con respecto al nivel Il los autores solo men- 
cionan que se registró "abundante fauna autóctona” pero 
no publican ninguna información cuantitativa ni cualitativa 
al respecto (ver también Caggiano, 1977, 1984, quien ex- 
cavó primero este sitio). Por lo tanto, no es claro cuántos ni 
cuáles restos de guanaco se hallaron en el nivel ll, si estos 
fueron recuperados en 2011 por Loponte y colaboradores o 
si provienen de las excavaciones previas de Caggiano, cuál 
es la relación entre las dos excavaciones y cuál es la asocia- 
ción estratigráfica y contextual entre el resto datado de 
Myocastor y los supuestos restos de guanaco. Tal como está 
presentada esta datación no parece ser una evidencia só- 
lida para discutir el modelo de Tonni y Politis (1980). 

La reiteración del rechazo a las referencias a llamas en el 
área es consecuencia de una metodología defectuosa de 
análisis de los documentos históricos y de la asunción, erró- 


”ou 


nea, de que cada mención de “oveja”, "oveja de la tierra", 
"oveja del Perú” u “oveja salvaje” está aludiendo siempre a 
guanacos. Las primeras referencias a camélidos americanos 
provendrían de la crónica de Antonio Pigafetta, participante 
de la expedición de Fernando de Magallanes (1519-1522), 
quien así describió los guanacos de la Patagonia: “Animal 
extraño. Este animal tiene cabeza y orejas de mula, cuerpo 
de camello, patas de ciervo y cola de caballo; relincha como 
este último” (Pigafetta, [1522] 1899, p. 12). Es interesante 
destacar que usó las características de varios mamíferos 
para describir al guanaco, pero en ningún caso hizo referen- 
Cia a las ovejas como análogo. Lo mismo hace Oviedo 
(11546-1547] 1852, lib. XX, cap. 1, p. 10) cuando, en su re- 
lato de la expedición de Magallanes, expresa que los indíge- 
nas de la Patagonia asaron un animal “que quería en algo 


parescer un asno salvaje” en referencia, probablemente, a 
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un guanaco. La analogía con las ovejas aparece, precisa- 
mente, cuando los europeos encuentran a los camélidos do- 
mesticados que, además de la apariencia similar, también 
dan lana. Aunque las variedades actuales de Argentina di- 
fieren en aspecto de los camélidos, hay que tener en cuenta 
que las antiguas razas de ovejas españolas tenían mayor si- 
militud con las llamas. Entre estas se destacan las ovejas 
segureñas que alcanzaban los 80 kg de peso y tenían lanas 
oscuras. Las primeras informaciones sobre llamas, provie- 
nen de relatos que recogió Balboa en el Golfo de Darién 
(Porras Barrenechea, 1978) y los primeros registros direc- 
tos fueron en la Isla de Puná, en Ecuador, en el segundo viaje 
de Francisco Pizarro en 1528 y, poco más tarde, en la región 
de Tumbes en el norte del Perú. La mayoría de los cronistas 
andinos las denominaron “ovejas”, “ovejas de la tierra”, 


”ou 


"carneros”, "pequeños camellos” o genéricamente ganado 
(Bonavía, 1996, p. 267-276). Sin embargo, fuera de los 
Andes, predomina la denominación de "ovejas del Perú" 
(por ejemplo, Carbajal en el río Amazonas o Pizarro en la 
isla de Puná en Ecuador). Este también sería el caso del río 
Paraná. 

La discusión de Buc y Loponte (2016) se basa nueva- 
mente en la interpretación de las mismas citas históricas 
(Ramirez, Lope de Souza, Oviedo y Valdéz, etc.) y en la con- 
vicción de que cada vez que uno de estos cronistas mencio- 
naba ovejas u ovejas del Perú, se estaba refiriendo a 
guanacos. En nuestra interpretación, ninguna de ellas se re- 
fiere a guanaco en el noreste del territorio de la provincia de 
Buenos Aires. 

Sin embargo, estos autores insisten en la reiteración de 
la cita de Luiz Ramirez de 1528, la que transcriben nueva- 
mente incluyendo la parte previamente mutilada en Loponte 
(1996/1998). En esta oportunidad explican por qué antes 
habían suprimido esa parte ("y llebaran de peso dos quinta- 
les”): Ramirez se refería al peso del camélido y no a su ca- 
pacidad de carga. Según Buc y Loponte (2016), como dos 
quintales equivalen a 92 kg, y esto se aproxima al peso de 
un guanaco adulto (aunque estos pueden llegar a los 130 
kg), Ramirez estaría aludiendo al peso del animal. Por lo 
tanto, se trataría de guanacos que pesaban dos quintales y 
no de llamas que cargaban dos quintales, porque, además, 
según ellos, las llamas llevan normalmente 34,5 kg (Buc y 


Loponte, 2016). Sin embargo, las evidencias que se resumen 
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a continuación indican que la hipótesis más probable es que 
Ramirez se esté refiriendo a camélidos domesticados. 

Es cierto que los giros idiomáticos del siglo XV! podrían 
usar la expresión "llebaran de peso dos quintales” como si- 
nónimo de "pesaran”. Esto no se puede descartar. Sin em- 
bargo, en la carta de Ramirez no hay ninguna expresión 
similar que apoye esta interpretación y en el diccionario de 
castellano más próximo a la primera mitad del siglo XVI 
(Covarrubias Orozco, 1611) ninguna de las acepciones del 
verbo llevar sugiere que se pueda utilizar como sinónimo de 
pesar. Además, en otra crónica de la época se usa una ex- 
presión similar para referirse al peso de la carga y no al del 
animal. En efecto, el relato de Alonso Veedor, miembro de la 
fracasada expedición de Simón de Alcazaba, escrito en 
1535, en referencia a una "oveja mansa” que tenían los in- 
dígenas de Patagonia, expresa que: ”... y asy pasados enpe- 
camos en caminar, llevando las yndias y la oveja que llevaba 
el gobernador cargada que bien llevaba cuatro arrobas de 
peso ...” (Veedor, [1535] 1941, p. 391). Esto está corrobo- 
rado por el otro documento de la misma expedición que 
señala que la citada “oveja” ” 
(de Mori, [1535] 1941, p. 407). Por lo tanto, la hipótesis más 


parsimoniosa es que Ramirez se hubiera referido a la capa- 


llevaba de carga cinco arrobas" 


cidad de carga y no al peso del animal. 

Por otro lado, la capacidad de carga de las llamas en el 
siglo XVI podría haber sido mayor a 34,5 kg, ya que hay una 
variación importante en este valor tanto en camélidos co- 
loniales como en los actuales. Reducir la carga solo a 34,5 kg 
resulta una simplificación excesiva. Con respecto a cuánto 
podría cargar una llama en el siglo XVI, Herrera, un cronista 


temprano, expresa que: 


El ganado de la tierra del Perú es del gran riqueza, 
especialmente los carneros que los Indios llaman Llama. 
[....]. Lleva cada carnero cuatro o cinco arrobas, cuando 
mucho, no caminan mas de quatro leguas cada dia, y 
cuando no es mas de una jornada llevan ocho arrobas, y 
andan ocho leguas. (Herrera, 1601 Década V, lib. 4, p. 83) 


La arroba pesa aproximadamente 11,5 kg (según la re- 
gión de España) y cuatro arrobas forman un quintal. Lo que 
dice Herrera entonces es que una llama podía cargar nor- 


malmente cinco arrobas (más de un quintal) pero si camina 


solo un día podía llevar ocho arrobas (dos quintales, aproxi- 
madamente 92 kg), lo que hace entonces verosímil la esti- 
mación de Ramirez. Hay ejemplos históricos y arqueológicos 
(e.g., Bonavía, 1996) de llamas cargando personas adultas 
en el anca, probablemente durante cortas distancias, lo que 
aumenta la capacidad de carga mucho más allá de los 34,5 
kg citados por Buc y Loponte. Bonavía (1996) registró ade- 
más el caso de ciertas llamas trujillanas que podían llevar a 
un hombre de 75 kg con una carga adicional, lo que nueva- 
mente se aproxima a los dos quintales. O sea que, en prin- 
cipio, la aptitud de una llama para cargar dos quintales no 
sería un elemento para descartar la referencia. De todas 
maneras, hay que considerar también que el cálculo no fuera 
exacto. En todo caso, lo que es relevante en esta discusión 
es que Ramirez hace referencia a animales de carga. 

Pero, más allá del tema de si el camélido en cuestión era 
capaz de llevar dos quintales de peso, un análisis de la cita 
y de los documentos generados por la expedición de Gaboto 
indican que Ramirez se refería efectivamente a camélidos 
domesticados y no a guanacos. Esto se desprende al consi- 


derar la cita completa: 


Es la tierra muy sana y muy llana. Sin arboleda ay en 
ella muchas maneras de caza como benados y lobos y 
raposos y abestruces y tigres. Estos son cosa muy te- 
merosa. Ay muchas ovejas salbajes de grandor de una 
muleta de un año y llebaran de peso dos quintales, tie- 
nen los pesquezos muy largos a manera de camellos, 
son cosa extraña de ver. alla ynbía el Señor capitan je- 
neral [Gaboto] alguna a su mg [Su Majestad, el Rey de 
España] ...." (Ramirez, 1528 en Madero 1902, p. 400). 


La última parte, obviada por Loponte cada vez que la re- 
produjo, contiene la clave para interpretarla correctamente. 
¿Qué animales le mandó el señor Capitán General Gaboto a 
su Majestad Carlos Y cuando envió a Hernando Calderón y a 
Roger Barlow en la nave Trinidad en julio de 1528? Las re- 
ferencias del juicio a Gaboto son claras: Casimiro Norem- 
berger, declara que "hay ganados como los que trazo Roger 
barlo [Barlow] e ovejas como las de acá” pero de estas últi- 
mas solo vio el pellejo; Juan del Junco expresa que “hay de 
aquellas ovejas del Perú y con la lana muy larga” (Oviedo, 


[1546-1547] 1852 lib. XXIIl cap. XIl, p. 185) y en otra parte 
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responde "Hay ovejas de las que vinieron acá” (Zapata Gollán, 
1944, p. 46). En el juicio, Gaboto declara cuando le preguntan 
si “hay ovejas como las de España” contesta "en la dicha tie- 
rra avia unas Ovejas pequeñas de que hacían ropa y eran 
mangas pero además había muchas ovejas de las que truxo 
el dicho Calderón” (Zapata Gollán, 1944, p. 46-47). Por úl- 
timo, la Relación Anónima de 1573, aunque más tardía, ex- 
presa nuevamente que Gaboto envió "planchas y coronas 
de plata que ellos [los indios de Paraná] tomaban en sus 
guerras con los indios del Perú. Vista esta muestra le envió 
aestos reinos [España] dos o tres ovejas de aquella tierra”. 
La alusión a que eran "ovejas de aquella tierra” refiriéndose 
al Perú, a que tenían lana muy larga, que eran grandes, y a 
que eran consideradas ganado, además del uso de un 
análogo doméstico como la oveja, deja pocas dudas de que 
los conquistadores se estaban refiriendo a llamas (ver tam- 
bién Cornero, 2021). Además, el envío de llamas vivas y no 
de guanacos tiene sentido en el contexto del descubri- 
miento. Cuando Gaboto, ya con pocos recursos, decide en- 
viar a Hernando Calderón y Roger Barlow, un super-cargoe 
y representante de algunos inversionistas ingleses, en julio 
de 1528 para que consiga más fondos para continuar la 
conquista del Río de La Plata, mandó precisamente, las 
commodities de la época: metal y ganado (llamas). Ambos 
elementos eran mercancías, es decir, tenían valor de mer- 
cado y el envío de estas con Calderón y Barlow buscaba con- 
seguir ayuda del Rey de España y atraer nuevas inversiones 
que podrían eventualmente, obtener ganancias de estos re- 
cursos. Claro que en el Río de La Plata, ni los metales ni el 
ganado abundaban y los pocos objetos de metal y las dos o 
tres llamas que llevaron Caderón y Barlow no alcanzaron 
para convencer ni al Rey ni a ningún inversor y su misión 
fracasó. Muy poco tiempo después llegó a Europa, desde el 
Perú, Francisco Pizarro, luego de su segundo viaje (Lorandi, 
2002). El oro, la plata, el ganado y las mantas de finas lanas 
abundaban allí y los intereses del Rey y de los inversionistas 
apuntaron para esas tierras. La empresa de la Conquista 
Hispánica se dirigió al "reino del Perú”. El Río de la Plata, 
marginal y distante de este “reino”, no podía competir y 
quedó en los bordes de la Conquista (Taylor, 1932). Sin 
ayuda externa, sin las riquezas esperadas y con indígenas 
cada vez más hostiles, después de más de un año de espera 


y sin noticias, Gaboto decidió el regreso en 1529 y enfrentó 
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un juicio que, afortunadamente, permitió recoger valiosos 
testimonios. 

No se puede descartar que, en algún caso, cuando se 
mencionan "ovejas salvajes” puedan estar refiriéndose a 
guanacos, pero también el adjetivo “salvaje” podría haber 
sido usado para diferenciarlas de las ovejas europeas, como 
luego usaron "ovejas de la tierra”. Pero, además, el empleo 
de "ovejas salvajes” es excepcional en la expedición de 
Gaboto, ya que solo Ramirez las denomina así. Además de 
las citas ya mencionadas, la otra referencia de esta expedi- 
ción es la de Roger Barlow que describe una straunge faction 
of shepe (una extraña facción de oveja) (Barlow [1541] 1932) 
sin utilizar el adjetivo de salvaje. A partir de mediados del 
siglo XVI, se empieza a diferenciar los guanacos de las lla- 
mas (a las que siguen denominando, en ocasiones, ovejas 
de la tierra), como queda explícito en la cita de Cieza de León 
para referirse a los indígenas de las llanuras santiagueñas: 
“Sus comidas es maíz e carne de los guanacos é ovejas que 
tienen” (Cieza de León, 1548-1551[1877], cap. 91, p. 318). 

Por último, Buc y Loponte (2016, p. 34) vuelven a la cita 
de Oviedo, reproducida por Loponte ad nauseam, a veces 
suprimiendo alguna parte. Esta mención también contiene 
elementos que sugiere que se trata de camélidos domesti- 
cados. La cita completa expresa: 


Estos [los caracaraes] tienen muchos venados y 
avestruces, y ovejas de las grandes del Perú, tigres, nu- 
trias y otros animales que quieren parecer conexos, é 
otros de otras maneras. Mas adentro en la tierra metida 
está otra generación que le llaman quiranyis, y contrac- 
tan con ellos pellejos de caviles, y ovejas, y mantas de 
diversas maneras, y cestas de berguitas, tan texidas y 
apretadas que pueden tener agua en ellas, y son muy 
gentiles en la labor (Oviedo [1546-1547] 1852, tomo 2, 
capítulo XII, p. 192). 

En principio, las "ovejas grandes de las del Perú” remiten 
a los camélidos domesticados del área andina, porque el 
mismo Oviedo lo explica claramente, como ya quedó expre- 
sado. Luego, la referencia a ovejas sin ningún adjetivo indi- 
caría un animal doméstico y la mención de "mantas de 
diversas maneras” sugiere que algunas podrían ser de 


lana, lo que en esa región y en ese momento, es altamente 
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probable que fueran de llama (o, alternativamente, de otro 
camélido domesticado). La cita entera sugiere que los que- 
randíes estaban actuando como intermediarios entre las so- 
ciedades del Paraná inferior y medio —los caracaráes en 
este caso— y las sociedades de las Sierras Centrales, y/o 
la Mesopotamia Santiagueña, que criaban llamas. Abun- 
dantes documentos históricos de la Colonia temprana 
(Diego Fernández el Palentino, Sotelo de Narváez, Jerónimo 
de Vivar, etc., ver Berberián, 1987) confirman la presencia 
de llamas en las últimas dos regiones y el desarrollo de una 
tecnología textil, lo que apoya los términos del intercambio. 
La evidencia arqueológica también registra la presencia de 
camélidos domesticados y de una actividad textil impor- 
tante en el río Salado medio en las llanuras santiagueñas, 
en el período prehispánico tardío (ver discusión en Taboada 
y Angiorama, 2010; Taboada et al, 2013). 

Por lo tanto, la presencia de llamas en las orillas del 
Paraná no es algo "certainly extraordinary. As such, substan- 
tiating ¡trequires extraordinary evidence which not exists" (cier- 
tamente extraordinario. Como tal, requiere de evidencia 
extraordinaria que no existe)” (Buc y Loponte, 2016, p. 37- 
38). Por el contrario, la presencia de llamas en las tierras 
bajas de América del Sur, más allá de su ambiente de do- 
mesticación y cría, fue relativamente frecuente. Por ejem- 
plo, Schmidel las menciona a orillas del río Paraguay a 
mediados del siglo XVI a 750 km del piedemonte andino y 
Carbajal las ve sobre el río Amazonas, poco antes de llegar 
al río Negro, a unos 1.600 km de los Andes (ver también 
Meggers, 2001). Von Hutten ([1550] 2019), en 1537, recoge 
el dato que el padre de un cacique local venía de los Andes 
trayendo "oro y ovejas” y fue asesinado por los indios 
Tschockos en los llanos orientales de Colombia. El lugar del 
suceso es impreciso, pero se ubica en la transición entre los 
llanos y la Amazonia, varios cientos de kilómetros al noreste 
del límite conocido de domesticación y cría de camélidos 
andinos (Fig. 4). 

La distancia entre el río Paraná y el piedemonte de las 
sierras centrales y de la Mesopotamia Santiagueña es bas- 
tante menor (350 a 400 km) que la de los ejemplos citados 
previamente. En ambas regiones se criaban o mantenían lla- 
mas con relativa abundancia según los testimonios históri- 
cos y la información arqueológica (Taboda y Angiorama, 
2010; del Papa, 2015, 2020). Los contactos entre el Área 


Andina Meridional, las Sierras Centrales y la Llanura Santia- 
gueña con el Paraná fueron frecuentes y regulares (Bonomo 
et al. 2017; Politis y Tissera, 2019; Cornero, 2020, 2021; 
Cornero et al, 2022) y, por lo tanto, la presencia de llamas en 
las sociedades Chaná-Timbú y Guaraníes debe entenderse 
en ese contexto de intercambio y circulación de bienes, 
personas e información. No tiene nada de extraordinario ni 
requiere "evidencia extraordinaria”; solo interpretar ade- 
cuadamente la que ya existe. 

En un artículo más reciente, Loponte y Corriale (2019) 
analizan el consumo de los recursos, el hábitat y el nicho 
isotópico del guanaco, del venado de las pampas y del ciervo 
de los pantanos en el norte de la región pampeana. Aquí no 
se discutirá este artículo porque las implicancias de sus re- 
sultados son marginales para el modelo de distribución del 
guanaco. Sin embargo, la base de datos empleada por estos 
autores contiene algunos errores. Por ejemplo, en la tabla 1 
se indica un valor de 8 C co %o = -16,4 para la muestra AA- 
28412 procedente del sitio San Clemente IV cuando en re- 
alidad el valor publicado es muy diferente: (s”c CO %o = - 25; 
Day Pilaría, 2018, p. 55). También se incluyen en esta tabla 
los tres valores de 8 C co de Cañada Rocha que, como se 
discutió aquí previamente, provienen de muestras contami- 
nadas. De hecho, en la tabla 1 hay 10 valores de s”Cco (de 
un total de 22) que no tienen los parámetros de C:N, lo que 
las hace poco adecuadas para este tipo de análisis. El uso 
de estos valores de 8 C co, sin los datos de C:N para evaluar 
la calidad de colágeno, resulta sorprendente, porque en el 
mismo artículo los autores lo cuestionan (Loponte y Corriale, 
2016, p. 12). Tampoco informan ninguno de los valores de 
C:N de las muestras que usan para su análisis. 

Otro problema es un control cronológico inadecuado y 
una presentación confusa de las dataciones en las que se 
basan los gráficos. Por ejemplo, la figura 14 presenta un 
gráfico con la siguiente leyenda: “Direct radiocarbon dates on 
guanaco bones from the humid Pampa post-2400 EC YBP 
(taken from Tables 1 and 3), except 'wetland (2), which are 
based on well-dated archaeological layers within a small time 
span (see Supplemental Data Table 1)" (Dataciones directas 
sobre huesos de guanaco de la pampa húmeda post-2.400 
años C (tomados de Tablas 1 y 3), excepto “humedales (2)” 
los que están basados en niveles arqueológicos bien data- 


dos dentro de un pequeño rango de tiempo —ver Tabla 1 en 
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Inf. Sup—) (Loponte y Corriale, 2019, p. 25). En esta figura 
se aprecia una nube puntos que representan dataciones 
(aunque sin identificar cada una) alrededor de una línea que 
reza MCA (Medieval Climatic Anomaly). Las dataciones tar- 
días de la columna de la Pampa Ondulada, las que son 
significativas para la discusión del modelo del guanaco, solo 
presentan tres edades post-MTM que serían las de Cañada 
Rocha, ya discutidas previamente. Lo sorprendente es la co- 
lumna de puntos de wetland 2 que se basa en la tabla 1 del 
material suplementario del artículo. Esta tabla está formada 
por 61 dataciones de 35 sitios, pero solo 14 dataciones son 
sobre huesos de guanaco. Entre ellas solo una tiene una 
edad que estaría en el límite superior del MTM y que pro- 
viene de un metapodio de la localidad San Clemente. Ade- 
más, en esta lista de dataciones presentadas como wetlands 
2 hay fechas que no son de los wetlands, sino que se repiten 
de la tabla 1 y provienen de la Pampa Ondulada (por ejem- 
plo las tres de Cañada Rocha y las de Hunter y Meguay) o 
que no son ni siquiera del Holoceno Tardío, como la de la- 
guna del Doce (7.026 años **CAP). Por último, esta lista, re- 
cordemos la base del gráfico, está enunciada como ” well dated 
archaeological layer within a small time span" (niveles arqueo- 
lógicos bien datados dentro de un rango de tiempo pequeño) 
(Loponte y Corriale, 2019, p. 25), pero hay muchos de estos 
sitios que tienen una sola datación (Hunter, Meguay, Cerro 
Peter, Cerro Lafría, Cerro Bauer, etc.). Obviamente, con una 
sola datación, el time span en términos radiocarbónicos, de 
un nivel o de un sitio, resulta siempre muy pequeño (el 
sigma de la datación). Incluso hay dos sitios de la tabla que 
no tienen ninguna datación (la edad está estimada entre 
3.000-500 años). En este contexto lo que Loponte y Corriale 
(2019) entienden por “well dated archeological layer” no es lo 
que los estándares contemporáneos de datación radiocar- 
bónica requieren para esa calificación. Por último, lo que se 
desprende de esta presentación confusa de datos es que 
ninguna datación sobre huesos de guanaco arroja una edad 
posterior al MTM en la Pampa Ondulada y en el litoral pam- 
peano-platense solo un par estarían en el límite superior. 
Estas, además, provienen de los huesos que podrían haber 
llegado con los cueros y no, necesariamente, de animales 
cazados en las inmediaciones. 

Loponte y Corriale (2019) reiteran la hipótesis de que la 


retracción del guanaco en tiempos históricos se debió a la 
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Figura 4. Mapa de América del Sur con el lugar de mención de presencia de camélidos domesticados en las Tierras Bajas en la primera mitad 
del siglo XVI. 
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introducción de ganado europeo. Estos autores indican 


que: 


On the southern Pampa, the guanaco was continu- 
ously hunted from the end of the Pleistocene until at least 
360 = 40 **C years BP (Grill, March, and Rodríguez Loredo 
2010), persisting until historical times outside the Pampas* 
livestock borders. Darwin (1839) caught a glimpse of one 
guanaco on the plain adjacent to the Tandil hills in the early 
1800“. (En la Pampa del Sur el guanaco fue continua- 
mente cazado desde el final del Pleistocenos hasta por 
los menos 360 = 40 años **C AP (Grill, March, y Rodríguez 
Loredo, 2010), persistiendo hasta tiempos históricos 
afuera de los bordes del ganado de las Pampas. Darwin 
avistó un guanaco en las llanuras adyacentes a las sie- 
rras de Tandil a principios de los 1800's.) (Loponte y 
Corriale, 2019, p. 8). 


La primera parte del enunciado ya fue discutido en Poli- 
tis y Pedrotta (2006): esta datación podría ser un outlier e 
incluso si fuera correcta, proviene de un sitio en el extremo 
suroeste del área Interserrana, en un ambiente localmente 
árido cerca de la faja de médanos litorales. Pero, además, la 
misma fecha fue discutida por los investigadores del sitio 
cuando la presentaron por primera vez (Madrid et al, 2002; 
March et al, 2007) y luego por Steffan et al. (2010), cuando 
se detalló la geología del sitio. En este último trabajo se ex- 
plica que las muestras datadas provienen de un paleosuelo 
y que la más reciente se desprende de la secuencia de las 
demás que tienen cierta regularidad en la relación entre la 
profundidad y la edad. Pero, además, la muestra datada en 
360 años **C AP, la más superficial, está incluida en el 
Horizonte A del paleosuelo, un contexto sedimentario que 
hace más fácil la contaminación del colágeno por ácidos hú- 
micos (Hedges, 2002). Este horizonte es oscuro, con mate- 
ria orgánica y abundante bioturbación (Steffan et al, 2010). 
Por lo tanto, es probable que toda la secuencia datada, y en 
especial la datación de 360 años **C AP, esté rejuvenecida 
(ver discusión más adelante). 

Por otro lado, es errónea la referencia acerca de guana- 
cos en cercanías de las sierras de Tandil, ya que durante el 
viaje a través de la región pampeana, Charles Darwin solo 


menciona la observación de guanacos en el sur bonaerense. 
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La primera vez entre los ríos Negro y Colorado, en agosto 
de 1833 (Darwin, 1839, p. 81); la segunda, cuando estaba 
ascendiendo a la Sierra de la Ventana el 10 de septiembre 
de 1833 (Darwin, 1839, p. 128). Esta última mención ya 
había sido notada en Tonni y Politis (1980, p. 62) y en base 
a la misma y a otras referencias históricas y actuales, se 
había concluido que los guanacos habitaban hasta el pre- 
sente este sistema serrano. Lo novedoso de la cita de 
Loponte y Corriale (2019) es que expresan que Darwin 
“caught a glimpse” (vislumbró, avistó) guanacos en las plani- 
cies adyacentes a “las sierras de Tandil”. Nada en el texto 
de Darwin hace referencia a esto a pesar de citar todos los 
animales que ve en ese trayecto. No hay ninguna mención a 
guanaco en las varias páginas de la narración que hace 
Darwin en los alrededores del sector noroeste del sistema 
serrano de Tandilia (al que llama “Sierra de Tapalguen”). Por 
el contrario, indica otros numerosos vertebrados, en parti- 
cular una mortandad de venados y avestruces, luego de un 
intenso granizo. Loponte y Corriale (2019, p. 1) insisten en 
que el guanaco y el venado se habrían retraído del noreste 
de la región pampeana como consecuencia de las “biological 
invasions of large European mammals... pushing them into pe- 
ripheral habitats due to competition” (las invasiones biológicas 
de los grandes mamíferos europeos... empujándolos a há- 
bitats periféricos debido a la competencia). Esta hipótesis 
no está fundamentada. En principio, se basan en el juicio de 


Darwin, el cual reconocen como pionero, que expresa: 


The countless herds of horses, cattle, and sheep [intro- 
ducidas por los españoles], not only have altered the 
whole aspect of the vegetation, but they have almost ban- 
ished the guanaco, deer, and ostrich. Numberless other 
changes must likewise have taken place; the wild pig in 
some parts probably replaces the peccari. (Las incontables 
manadas de caballos, vacas y ovejas [introducidas por 
los españoles], no solo alteraron todo el aspecto de la 
vegetación, sino que casi alejaron el guanaco, el ciervo y 
el ñandú. Otros cambios innumerables debieron haber 
ocurrido: el cerdo salvaje en algunas partes probable- 
mente reemplaza al pecarí.) (Darwin, 1839, p. 139). 


Este comentario de Darwin está basado en una impre- 


sión personal y no en el resultado de un estudio sistemá- 
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tico. Además, es claro que su interpretación fue errónea, 
ya que las otras especies “almost banished" (i.e., venado y 
ñandú) continuaron viviendo en el este pampeano hasta el 
siglo XX, e incluso llegaron hasta la actualidad en algunos 
refugios. En síntesis, el comentario de Darwin no tiene un 
sustento empírico y la mención acerca de la existencia de 
guanacos en las sierras de Tandil en 1833, no existe. Nin- 
guna de estas evidencias puede ser tomada en cuenta para 
discutir el modelo de distribución del guanaco en el este de 
la región pampeana. 

Por último, el resultado de los análisis isotópicos pre- 
sentado por Loponte y Corriale (2019) no sustentan el cam- 
bio de la distribución del guanaco por competencia con las 
especies invasoras, ni tampoco la existencia de guanaco en 
el este pampeano luego de la Conquista Hispánica. Para 
poner a prueba la hipótesis de la competencia con especies 
introducidas, se debería primero probar que estas coexis- 
tieron con el guanaco en el este pampeano, situación que, 
como se ha discutido, no parece haber ocurrido, y luego es- 
tudiar requerimientos ecológicos de estas especies, sus há- 
bitos alimenticios y sus fisiologías. Además, habría que 
explicar por qué en ninguno de los documentos de la expe- 
dición de Mendoza (a partir de 1536), que se refieren a la 
Pampa Ondulada antes de la dispersión de las especies eu- 
ropeas, no menciona ni una sola vez a los guanacos nia nin- 
gún animal similar, ni los refiere como presa de caza de los 
querandies. Repetir una y otra vez la opinión de Darwin 
acerca del reemplazo de especies nativas por las introduci- 


das no la confirma. El método tiene que ser otro. 


DISCUSIÓN 

Hay tres temas relevantes que han emergido como re- 
sultado del debate del artículo de Tonni y Politis (1980): (1) 
la presencia de llamas en las orillas del río Paraná hacia el 
Holoceno más tardío; (2) los problemas relacionados a las 
dataciones sobre hueso en la región pampeana, y (3) la baja 
densidad de sitios del Holoceno Tardío en la llanura de la 
Pampa Ondulada. 

La discusión del primer tema muestra cómo una lectura 
parcial y descontextualizada de las fuentes puede llevar a 
conclusiones erróneas. Sin dudas, las crónicas del siglo XVI 
pueden ser ambiguas y admitir múltiples interpretaciones. 


Sin embargo, el cruce de información entre fuentes y una 
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lectura contextualizada y situada en el escenario histórico, 
permite identificar algunas interpretaciones como más pro- 
bables que otras. No es la selección puntual de citas muti- 
ladas ni el “sentido común” lo que conduce a favorecer una 
interpretación sobre otra. Como se ha demostrado en los 
apartados anteriores, las referencias sobre camélidos en las 
planicies circundantes al Paraná inferior se estarían refi- 
riendo a llamas y no a guanacos. Otras vías de análisis 
deben ser abordadas para discutir esta hipótesis (e.g., 
Cornero, 2021). 

El segundo tema está relacionado con la calidad de las 
dataciones sobre hueso y sus implicancias para discutir este 
modelo u otros. Desde el inicio del método de datación ra- 
diocarbónica, el análisis de las muestras óseas ha sido pro- 
blemático (Tamers y Pearson, 1965; Taylor, 1992; Olsson, 
2009) y se han desarrollado diferentes técnicas para ajustar 
la calidad de los resultados (Stafford et al., 1988; Ambrose, 
1990; Van Klinken y Hedges, 1995). La combinación de 
técnicas para extraer colágeno de hueso (Longin, 1971; 
Hedges y Millard, 1995) y el uso generalizado del AMS a 
partir de la década de 1990, sin duda representaron un gran 
avance para la estimación de la edad de muestras óseas. El 
esquema cronológico del Cuaternario tardío de la región 
pampeana está basado en dataciones sobre colágeno de 
hueso (ver Politis y Borrero, en prensa). Sin embargo, el co- 
lágeno puede contaminarse debido a la reacción de Maillard: 
las moléculas de los ácidos húmicos tienen estructuras quí- 
micas similares a las estructuras colágenas, y a otros com- 
ponentes orgánicos presentes en los sedimentos y tienden 
a unirse (Hedges, 2002). Este proceso químico hace que las 
mediciones sobre colágeno de hueso puedan ser erróneas 
y estar envejecidas o rejuvenecidas según sea la edad de los 
humates que la contaminaron. Se ha reconocido que los tra- 
tamientos químicos convencionales (bulk collagen o gelatina 
sin filtrar ni purificar) no remueven completamente el car- 
bono externo relacionado con los procesos de diagénesis y 
otros tipos de contaminación. Este problema ya fue detec- 
tado hace tiempo y se desarrollaron diferentes técnicas para 
romper esta unión, eliminar los humates del colágeno y, de 
esta forma, obtener edades más confiables. Las técnicas 
que se han desarrollado son tres: la filtración con la resina 
XAD2 (Stafford et al., 1988), el ultrafiltrado (Brown et al. 


1988; Brock et al., 2007) y la datación de aminoácidos es- 


pecíficos (í.e., hidroxiprolina, Stafford et al, 1982; McCullagh 
et al, 2010). Desde hace varios años se están haciendo es- 
fuerzos significativos en la región pampeana para mejorar 
la calidad de las dataciones sobre hueso, con el objetivo de 
discutir las variables cronológicas con un mayor grado de 
certeza (ver por ejemplo Steele y Politis, 2009; Politis y 
Steele, 2014; Politis et al, 2019b; Vitale et al, 2020; Messineo 
etal., 2021). Por lo tanto, en este estado de la discusión, las 
dataciones de gelatina de colágeno (bulk collagen) sin nin- 
guno de los tres procesos mencionados, serían las menos 
aptas para discutir cualquier hipótesis (desde la extinción de 
megafauna hasta la edad del poblamiento pampeano) 
(Herrando-Pérez, 2021). Esto, desde ya, no implica el re- 
chazo de las dataciones sobre bulk collagen disponibles en la 
región pampeana, sino que alerta sobre la calidad de los re- 
sultados. Esto último puede ser un factor crucial cuando se 
necesita una mayor precisión cronológica (pocos cientos de 
años) o existen sospechas de contaminación de la muestra, 
tanto por su posición estratigráfica (dentro o próxima a pa- 
leosuelos o estratos con alto contenido orgánico), como por 
el agregado de sustancias químicas luego de su extracción. 
En este sentido, las dataciones que se han presentado para 
rechazar el modelo de Tonni y Politis (1980) no cumplen con 
los requisitos mínimos de calidad. Las de Cañada de Rocha 
están contaminadas con componentes exógenos y, además, 
dos de ellas han sido datadas en Beta Analytic sobre bulk 
collagen sin ninguno de los tres pretratamientos menciona- 
dos, y no hay ningún dato que permita estimar la calidad de 
la muestra (C:N, porcentaje de colágeno en el hueso, etc.) 
(Politis et al, 2019a). La tercera muestra, datada en Arizona 
con una edad de 452 + 24 años **C AP (Buc y Loponte, 2016, 
p. 27), como ya expresamos, no tiene tampoco ningún dato 
que permita estimar su calidad. La única datación de Quequén 
Salado 1 que arrojó una fecha posthispánica está sospe- 
chosamente separada de la secuencia de dataciones del 
sitio (Steffan et al, 2010). La muestra estaba en un paleo- 
suelo, en el Horizonte A, en sedimentos con alto contenido 
orgánico. Esta fue procesada por Beta Analytic sobre bulk 
collagen y el laboratorio no entregó ninguna información adi- 
cional que permita estimar la calidad del colágeno ni el por- 
centaje del mismo. Otras muestras de hueso de la región 
pampeana, analizadas en este laboratorio, han dado edades 


sistemáticamente más recientes que las obtenidas de las 
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mismas muestras pero procesadas con XAD2 (Politis y 
Bonomo, 2012b). 

En este contexto y dado los estándares contemporá- 
neos, la presentación de evidencia cronológica para recha- 
zar el modelo de la distribución del guanaco debería seguir 
algún protocolo de calidad para reducir las posibilidades de 
contaminación, y debería entregar la información relacio- 
nada para poder estimar la calidad de la muestra y la con- 
fiabilidad de la datación obtenida. La discusión cronológica 
no se puede basar en dataciones aisladas, pretratadas sin 
ningún método de descontaminación y sin información de 
los parámetros de calidad. 

El tercer punto tiene que ver con la demografía del este 
pampeano durante el Holoceno Tardío, en relación a la dis- 
tribución del guanaco. Una revisión de la información de este 
periodo en el noreste de la región indica una concentración 
de sitios en las márgenes fluviales y lagunares en el este de 
la Pampa Ondulada y de la Depresión del Salado (Politis y 
Borrero, en prensa). Los sitios litorales muestran una eco- 
nomía orientada a la explotación de los recursos acuáticos 
(como los peces), de mamíferos anfibios como el coipo 
(Myocastor), o de ambientes inundables, como el ciervo de 
los pantanos (Blastocerus; Acosta, 2005; Day Pilaria, 2018). 

Por el contrario, los sitios del interior de la llanura de 
ambas áreas son muy escasos. En la Pampa Ondulada se 
han datado solo tres sitios: Hunter, Meguay y el Esqueleto 
de Fontezuelas. Estas tres dataciones se ubican antes del 
MTM o en sus inicios. En la parte más alta de la Depresión 
del Salado no hay sitios con dataciones taxón de guanaco 
posteriores al MTM. Por lo tanto, podría existir una correla- 
ción entre la disminución de las poblaciones de guanaco en 
ambas áreas, las que además estarían en los extremos de 
distribución de la especie (Politis et al, 2011), con el incre- 
mento en la explotación de recursos acuáticos y con el au- 
mento de la demografía en las zonas litorales. Es probable 
que la baja densidad de sitios en la llanura de la Pampa 
Ondulada no sea un sesgo de muestreo, sino que esté re- 
flejando una baja demografía como consecuencia de la dis- 
minución de la densidad de guanacos durante el Holoceno 
Tardío y su retracción hacia el oeste durante el MTM. 

En estos últimos 40 años se han producido avances que 
permiten ajustar el modelo. Como ya dijimos, la edad de 835 


años **C AP de Hangar abre la posibilidad de que hubieran 
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subsistido poblaciones de guanaco inmediatamente des- 
pués del MTM en el área Interserrana. Las cuatro dataciones 
del nivel superior de Lobería 1, entre 700 y 900 años **C AP, 
también muestran un contexto muy tardío con registro de 
guanaco en Tandilia, aunque no son edades taxón. Lo inte- 
resante de este nivel, aunque no sepamos si la explotación 
de guanacos se verificó en todo el período que cubren las 
dataciones, es que el conjunto faunístico muestra que este 
camélido no tiene el NISP (number of identificable specimens) 
más alto y que la dieta estaba más diversificada. Los NISP 
más elevados (aunque no así los MN| — minimum number of 
individuals—) corresponden a vizcacha (Lagostomus) y a venado 
de las pampas (Ozotoceros). Lo mismo se observa en otros 
sitios del área tales como El Abra y Cueva Tixi (Mazzanti et al,, 
2010). Además, en dos de estos sitios, El Abra y Lobería 1, 
se han hallado torteros y en el primero de ellos también 
restos de cobre (Mazzanti et al, 2010). Estos objetos indican 
relaciones extraregionales precisamente de lugares donde 
había camélidos domesticados. 

En base a los datos actuales, se observa una disminu- 
ción del consumo de guanaco en el este Pampeano en la úl- 
tima parte del Holoceno Tardío y una diversificación de la 
dieta hacia especies de menor tamaño (Quintana et al. 
2002, 2004; Martínez y Gutiérrez, 2004; Mazzanti et al, 
2010). Esto podría ser parcialmente resultado de los cam- 
bios ambientales producidos durante el MTM. Como conse- 
cuencia de este proceso las poblaciones de guanaco se 
retrajeron hacia el oeste, donde había condiciones ecológi- 
cas más favorables. La secuencia de retracción habría co- 
menzado en la Pampa Ondulada y la Depresión del Salado y 
luego en Tandilia y el área Interserrana. En estas últimas dos 
áreas, poblaciones relictuales de guanaco podrían haber so- 
brevivido más tiempo, en entornos localmente más áridos. 
Hacia el siglo XVI, los guanacos ya no habitaban el este de la 
región pampeana y por lo tanto una de las principales pre- 
sas de los grupos indígenas ya no estaba disponible. 


CONCLUSIONES 

A 40 años de la formulación del modelo de Tonni y Politis 
(1980) la mayor virtud del mismo fue abrir una línea de in- 
vestigación que integrara los datos faunísticos de los sitios 
arqueológicos con la información paleontológica y paleo- 


ambiental. Aunque esta estrategia de análisis es actual- 
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mente una práctica habitual, hasta la publicación de "La dis- 
tribución del guanaco....”, no se había llevado a cabo en la 
región pampeana. Durante las últimas décadas, el uso de las 
especies recuperadas en sitios arqueológicos como proxies 
ambientales es una práctica común en la arqueología pam- 
peana y argentina (entre muchos otros Salemme, 1983; 
Eugenio y Pardiñas, 1991; Pardiñas, 1991, 1998; Quintana, 
2004, 2017; Scheifler et al, 2012; Teta et al, 2013). 

Otra virtud es que la discusión del modelo llevó a la iden- 
tificación de algunos procesos culturales interesantes, tales 
como el transporte de huesos adheridos a los cueros, para 
explicar la presencia de guanacos fuera de su hábitat. Ade- 
más, uno de los derivados más interesantes del modelo fue 
la identificación de camélidos domesticados en las orillas 
del Paraná en el siglo XVI. Esto entregó información original 
para reevaluar la interacción entre los Chaná-Timbú (y su 
expresión arqueológica Goya-Malabrigo) y Guaraníes con las 
poblaciones de las Sierras Centrales, la Mesopotamia 
Santiagueña y el Área Andina Meridional (Bonomo et al, 
2017; Politis y Tissera, 2019; Cornero, 2020, 2021, Cornero 
et al, 2022). 

Desde la formulación del modelo de Tonni y Politis 
(1980), se han llevado a cabo una buena cantidad de inves- 
tigaciones en el este de la región pampeana y no se han en- 
contrado aún evidencias sustentables para rechazarlo. Más 
allá de la discusión puntual de alguna datación tardía, las 
tendencias generales apuntan a una baja densidad de gua- 
naco en el Holoceno Tardío en el este pampeano, con un de- 
crecimiento a partir del comienzo del MTM. Con excepción 
de alguna fecha aislada, como ya fue discutido, ninguna 
datación radiocarbónica sobre guanaco ha dado edades 
posthispánicas, ni tampoco hay en el este pampeano un 
contexto primario que muestre una asociación clara entre 
guanaco y materiales coloniales. Además, las fuentes 
documentales tampoco mencionan guanacos en el este de 
la región pampeana, ni lo registran como presa de caza de 
los querandíes en este sector. Luego de más de 40 años, la 
tendencia delineada por el modelo de Tonni y Politis (1980) 
se ha consolidado, aunque seguramente son necesarias 
más investigaciones para ajustar el tempo de la retracción 
de Lama guanicoe hacia el oeste y como esto impactó en las 
sociedades indígenas del este pampeano a lo largo del 
Holoceno Tardío. 
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Resumen. Se presenta un panorama histórico de la trayectoria científica y académica de, al menos, dos disciplinas que desde fines del siglo 
XIX trataron conjuntamente la cuestión de los paleoambientes y su transformación a partir de la presencia humana. Esta práctica inter y 
multidisciplinaria fue consolidándose en el Museo de La Plata como la línea de investigación zooarqueológica que hoy tiene gran desarrollo no 
solo en el país, sino en el mundo. En esta extensa historia académica, las ideas propuestas por Florentino Ameghino hasta las de la actualidad 
han sido puestas a prueba continuamente. La meta es exponer los principales conceptos vistos desde la producción interdisciplinaria de biólogos 
y arqueólogos en las regiones pampeana y patagónica. 


Palabras clave. Zooarqueología. Historia de la Ciencia. Restos faunísticos. Sitios arqueológicos. Pampa. Patagonia. 


Abstract. THE LANGUAGE OF THE BONES. DIALOGUES BETWEEN PALAEONTOLOGISTS AND ARCHAEOLOGISTS AT LA PLATA MUSEUM. 

This paper presents a historical outlook of the scientific and academic track of, at least, two disciplines that used to work together on the 
palaeoenvironment and its transformation since humans' appearance. This inter and multidisciplinary practice became consolidated as the 
zooarchaeological research line that currently has great development not only in Argentina but also in the world. In this long academic history, 
Ameghino's ideas have been proven steadily to the present. Our goal is to display the main concepts from the interdisciplinary production of 


biologists and archaeologists working in the Pampean and Patagonian regions. 


Key words. Zooarchaeology. Science history. Faunal remains. Archaeological sites. Pampa. Patagonia. 


Si Nos preguntaran hoy cómo caracterizar a la zooarqueolo- 
gía en unas pocas palabras, las claves sin duda alguna se- 
rían: restos faunísticos y sitios arqueológicos. Esto identifica 
los materiales y actores que vivieron en un lugar particular 
y cuyo estudio nos permite inferir su interacción o interac- 
tividad. Para los investigadores del pasado humano, desde 
la Óptica de la relación con los animales, hoy la zooarqueo- 
logía es el estudio de los materiales faunísticos de sitios ar- 
queológicos (Grayson, 1984; Tonni, 1984; Salemme, 1987, 
1990; Salemme y Miotti, 1987; Davis, 1989; Miotti, 1989, 
1998; Gutiérrez et al,, 2007; Capriles Flores, 2010; Mengoni 
Goñalons, 2010; Nogueira de Quiroz, 2010; Quiroz, 2010; 
Gifford-González, 2018; entre muchos otros). 

¿Pero desde cuándo y con qué interés comienza el 
desarrollo de esta disciplina en el mundo y en Argentina? 
Comienza seguramente con la curiosidad por conocer acerca 
de la coexistencia y/o aprovechamiento de las faunas por 
parte de los humanos. Y este interés viene de muy lejos, de 
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por lo menos dos siglos atrás, en Europa con los anticuarios 
y naturalistas y en Argentina, con los naturalistas y viajeros 
(Podgorny, 2000, 2021). 

Tan fuerte era el interés a fines de siglo XIX por los res- 
tos de animales desconocidos en Europa que el paleontó- 
logo y geólogo francés Édouard Lartet propuso en el año 
1861 la conocida periodificación acerca de la evolución hu- 
mana durante la Edad de la Piedra, para lo cual se basó en 
el estudio de los restos faunísticos que aparecían junto a 
los artefactos de piedra en las cavernas arqueológicas 
como Aurignac y Massat (Francia). De este argumento rela- 
cional, observó la sucesión de especies dominantes de gran- 
des mamiferos con los humanos, y modelizó la evolución 
tecnológica humana, en dos etapas clave: la Era del Oso de 
las Cavernas, que luego vemos corresponderse con lo que 
conocemos como el Paleolítico Medio y la tecnología 
Musteriense de los Neandertales (aproximadamente 
800.000 a 40.000 años AP) y la Edad del Reno que se co- 
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rresponde con el Paleolítico Superior y las tecnologías 
Aurignaciense, Solutrense, Magdaleniense, desarrolladas 
por los Homo sapiens modernos. Los estudios arqueológicos 
de Lartet contribuyeron a demostrar la contemporaneidad 
de los humanos con especies animales desaparecidas. A 
raíz de estos estudios, en el año 1866 fue elegido presi- 
dente de la Sociedad Geológica de Francia. Acá podemos 
observar lo poco definido de los campos geológicos, paleon- 
tológicos, arqueológicos y antropológicos hacia fines del 
siglo XIX. 

En Argentina estos estudios surgen por la misma época, 
y del mismo modo que en Europa, no eran profesionales 
paleontólogos, arqueólogos, etnólogos o geólogos quienes 
los llevaban adelante, pero sí podemos afirmar que en ge- 
neral trataban todos esos temas en forma conjunta, porque 
fueron los pioneros cuando esas ciencias comenzaban a in- 
teresar en el mundo. Para ello, podemos examinar la im- 
portante discusión que tuvo lugar entre Ameghino (1897), 
Hauthal (1899), Lehman Nistche (1899) y Roth (1899) con 
base en los hallazgos paleontológicos y arqueológicos de la 
Cueva del Milodón en la región de Última Esperanza, Chile 
(Miotti, 2019). 

Transcurridos casi 50 años, y avanzado el siglo XX, más 
precisamente en la segunda mitad, aparece una nueva tí- 
mida intención de trabajo conjunto entre un paleontólogo y 
un arqueólogo, ambos investigadores del Museo de La 
Plata. El arqueólogo Alberto Rex González excavó y publicó 
los hallazgos de las cuevas de Ongamira e Intihuasi y el pa- 
leontólogo Rosendo Pascual tuvo a su cargo el análisis sis- 
temático de los materiales faunísticos de dichos sitios. De 
esos estudios se publicó un apéndice con la lista taxonómica 
del sitio Intihuasi, pero poca integración tuvo esto con la in- 
terpretación de la publicación arqueológica (González, 1960; 
Pascual, 1960; Bonomo et al, 2019) y lo mismo había ocu- 
rrido para Ongamira (Pascual, 1954). 

Transcurrieron unos veinte años más para que la verda- 
dera integración de objetivos al estudiar las arqueofaunas 
tuviera resultados más contundentes a la hora de interpre- 
tar la relación humano-animal y ambiental. En este marco y 
con nuevos paradigmas teóricos para interpretar la eviden- 
cia del pasado, y desprendidos de una perspectiva interdis- 
ciplinaria, Eduardo Pedro Tonni, dedicado por entonces a la 


paleontología de los mamíferos cuaternarios, se constituyó 


en un pilar fundamental para ayudar a los arqueólogos a 
entender el estudio integrado de los restos arqueofaunís- 
ticos que tantas preguntas abrían en este contexto de 
pensamiento. Vaya entonces este recorrido histórico de la 
Zooarqueología en la Argentina en palabras de dos de sus 
primeras discíipulas en el tema, como reconocimiento y 
agradecimiento a su enorme labor. 

El objetivo del trabajo es, además del homenaje a quien 
supo impulsar la interdisciplina desde el Museo de La Plata, 
mostrar el contexto y evolución de las ideas en el proceso de 
construcción disciplinar de la Zooarqueología en nuestro 


país. 


NATURALISTAS, VIAJEROS Y COLECCIONISTAS 

Como dijimos arriba, el interés por el estudio pormeno- 
rizado de los huesos en sitios arqueológicos y paleontológi- 
cos en nuestro país —al menos en las regiones de Pampa y 
Patagonia— tiene sus inicios en Florentino Ameghino. Sus 
ideas plantearon una alta antiguedad de los humanos en 
América y tal vez la más extensa obra en los campos que 
interesan a la evolución humana en las pampas argentinas 
se compendió en “La Antiguedad del Hombre en el Plata" 
(Ameghino, 1918). Más allá de estas hipótesis que defendió 
F. Ameghino y que llevó a las conocidas controversias con 
otros autores europeos y norteamericanos, en este trabajo 
nos centramos en la relevancia que dicho autor dio a los 
contextos y la detallada descripción de materiales faunísti- 
cos, líticos y cerámicos relevados en numerosos sitios pam- 
peanos y patagónicos. Y en particular, el exhaustivo detalle 
en el estudio de los restos faunísticos, ya que se observa un 
fuerte énfasis en su recolección y detallada descripción con 
ilustraciones que aún en la actualidad son de gran vigencia 
(Fig. 1). Dicha obra es precursora en el análisis del contenido 
zooarqueológico y deviene en lo que posteriormente se 
desarrollará como línea de investigación multi e interdisci- 
plinaria. Esta línea continuó —y se profundizó— en el país 
y en el mundo con un fuerte desarrollo. 

En los reconocimientos de F. Ameghino y su hermano 
Carlos en varios sitios de los partidos de Luján y Mercedes 
(Provincia de Buenos Aires) se describieron gran cantidad 
de ejemplares óseos atribuidos a restos de alimentación y/o 
de tecnología ósea (Ameghino, 1918, p. 294), en muchos 


casos restos asignados a animales extinguidos (Fig. 2). 
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Convencido cada día más de la verdad de la tesis que sostengo, voy 
a exponer los principales puntos sobre los cuales baso mi opinión, 
a fin de que pueda juzgarse con precisión si estoy verdaderamente 
autorizado para dar por resuelto el problema. 
Mi opinión está fundada en el examen de las once siguientes clases 
de objetos: 
1* Osamentas con rayas y estrías. 
2” Osamentas con vestigios de golpes. 
3" Huesos largos partidos. 
4% Osamentas quemadas. 
5" Carbón vegetal. 
6” Tierras cocidas. 
7% Huesos con incisiones. 
8” Osamentas agujereadas. 
9” Instrumentos hechos de hueso. 
10% Instrumentos de piedra. 
11” Osamentas humanas fósiles de la época cuaternaria. 


Figura 1. Pasos metodológicos formulados por Florentino Ameghino 
(1880) para analizar restos faunísticos. Reproducción de imagen de 
Ameghino (1918). 


Hasta se planteó el consumo de gliptodontes y el uso de los 
grandes caparazones como vivienda de los humanos coetá- 
neos de la megafauna (Ameghino, 1909, ver discusión en 
Bonomo, 2005; Politis y Bonomo, 2011). Estas sentencias 
inspiraron al pintor del mural “Descuartizando un glipto- 
donte”, de L. De Servi, exhibidos en el hal! de entrada del 
Museo de La Plata (Fig. 3). Esta obra data del año 1888 (de 
Urgel, 1995; Carden, 2009a) y fue descripta de la siguiente 
forma: 

el paisaje prácticamente desaparece, el primer plano lo 
abarca casi todo, y las figuras tienden a lo monumental. En 
la escena se ven desnudas figuras de indios faenando al 
gliptodonte, cuyos miembros cercenados (cabeza y garras), 
están pintados con formas y colores que nos recuerdan aP. 
Picasso. (Carden, 2009b, pand. 27). 

Florentino Ameghino en el año 1899 también refiere a 
la obra del jesuita Pedro Lozano publicada en 1873 como 
“Historia de la conquista del Paraguay, Río de La Plata y 
Tucumán”, escrita medio siglo antes (1740-1746) que la del 
Marqués de Loreto, Virrey de Buenos Aires, y que envió al 
rey Carlos lIl de España, junto con el esqueleto completo de 
un megaterio encontrado en Luján (Provincia de Buenos Aires). 

Esta mención a la contemporaneidad de fauna extin- 
guida con materiales arqueológicos tiene que ver con ese 
interés que el tema despertó desde los inicios de estas 
disciplinas. Las investigaciones de Ameghino desarrolladas 
en las costas del sudeste bonaerense planteaban una alta 


antiguedad para la evolución humana en Sudamérica, datos 
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que mucho se discutieron (Politis, 2000; Bonomo, 2005) y 
luego se fueron dejando de lado en virtud de las propuestas 
encerradas en la teoría de Ales Hrdliéka, que echaron por 
tierra las hipótesis centrales de la teoría de origen de la es- 
pecie humana en las pampas argentinas y la convivencia de 
los primeros habitantes con la megafauna extinguida 
(Hrdliéka, 1912). 

Después del año 1912, tanto las nuevas ideas de 
Hrdliéka sobre el poblamiento americano, que proponían 
que los indígenas americanos habían llegado tan solo unos 
cientos de años antes que Colón, y que por eso nunca ha- 
brían podido convivir con los grandes mamíferos extingui- 
dos, como las hipótesis de Ameghino y sus valiosos y aún 
hoy vigentes principios metodológicos, fueron abandona- 
dos por arqueólogos y por paleontólogos. 

Tendrían que pasar más de 40 años para que las pre- 
guntas sobre la convivencia entre los primeros americanos 
y las faunas extinguidas recobren interés científico. Esto es 
lo que llamamos el gran gap (Miotti, 2019). La debacle de las 
teorías de Ameghino fue tan contundente que quedaron en 
pie pocos intereses arqueológicos y paleontológicos para 
buscar nuevos argumentos sobre los primeros americanos 
y la asociación con la megafauna pleistocénica (por ejem- 
plo, Frenguelli y Outes, 1924). Casos excepcionales son los 
trabajos de Rusconi (1931) y Kraglievich y Rusconi (1931), 
ambos continuadores de la hipótesis de Ameghino respecto 
de la convivencia de humanos con los grandes mamíferos 
extinguidos del Pleistoceno. 

Mientras todo eso ocurría centrado en las pampas, Pata- 
gonia fue la otra región clave donde Ameghino exploró para 
construir su teoría acerca de la convivencia entre los huma- 
nos y los grandes animales extinguidos. Ejemplo de ello es 
la serie de publicaciones generadas a partir de "El mamífero 
misterioso de la Patagonia (Neomylodon listaí)”, un sobre- 
viviente actual de los megaterios de la Antigua Pampa 
(Ameghino, 1899), del cual Carlos Ameghino reporta en 
1898 como el lemisch de los Tehuelches, animal que pare- 
cía estar vivo entre el río Senguer y río Santa Cruz. 

Estos hallazgos marcaban una línea de trabajo que se 
extendería con alternancia de hipótesis contrapuestas entre 
los investigadores hasta la actualidad y que tiene que ver 
con la coexistencia de megamamíferos extinguidos hacia 


fines del Pleistoceno y los grupos humanos. Esos hallazgos, 
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FLORENTINO AMEGHINO La ANTIGUEDAD DEL HOMBRE EN EL PLATA. —LÁM. XXIV 


NN 


' 
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Figura 2. Reproducción de láminas XXIV y XXV de La Antiguedad del Hombre en el Plata, de Ameghino (1918). 1, Los elementos 651 a 669 
corresponden a Paradero 1 y los restantes a Paradero 4 ubicado en las cercanías de Luján al cual Ameghino consideró correspondiente a 
terrenos lacustres muy antiguos. 2, Los ejemplares 671 a 673 son asignados a Mylodon y poseen marcas de corte. 
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Figura 3. "Descuartizando gliptodontes”. Mural del Museo de La Plata. 
Foto Bruno Pianzola, Archivo fotográfico (MLP). 


particularmente frecuentes en la Patagonia austral y en la 
Pampa (Hauthal, 1899) han continuado siendo motivo de 
interés hasta la actualidad (Miotti y Salemme, 1999; Miotti 
et al, 1999, 2018; Cione et al, 2009; Marchionni y Vázquez, 
2012; Martínez et al., 2013, 2016; Borrero y Martin, 2018; 
Marchionni et al, 2022; entre muchos otros). 

Como una relación exótica por la lejanía en tiempo y 
espacio que implica el estudio del pasado entre humanos y 
animales extinguidos, estos hallazgos resultaron un imán 
para que a la región de Última Esperanza (en el sur de Chile) 
llegaran misiones científicas, no solo de los colegas argen- 
tinos como los hermanos Ameghino, sino también de im- 
portantes misiones desde Noruega, como aquella en la que 
participó Erland Nordenskjóld (en Bossert, 2021). A la pro- 
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puesta de Ameghino sobre Neomylodon listai, se suman los 
trabajos de Roth (1899), de Hauthal (1899) y de Lehmann 
Nitsche (1899) sobre los restos de cuero de un mamífero de 
gran tamaño hallados en una de las más conocidas cuevas 
de esa región. Estos restos dieron tanto que hablar que, 
hasta la actualidad, la Cueva del Milodón sigue atrayendo el 
interés de arqueólogos y paleontólogos (Borrero, 1983, 
1986; Martin, 2013; Pérez et al, 2020, entre otros) para in- 
tentar afinar las hipótesis sobre esa antigua coexistencia 
entre humanos y megafauna a fines del Pleistoceno (Miotti 
et al, 1999; Miotti y Salemme, 1999, 2005; Miotti y Carden, 
2007; Politis y Messineo, 2008; Paunero et al, 2017; Politis y 
Prates, 2018; Prates y Pérez, 2021; Marchionni et al, 2022). 

El despertar académico-científico de ese fin de siglo XIX 
y principios del XX, se manifestó en nuestro país con la 
misma fuerza creativa e innovadora de ideas en las disci- 
plinas históricas como la antropología y la paleontología. 
En las primeras décadas del siglo XX, otros investigadores 
como Torres (1911), hicieron mención a los restos faunísti- 
cos en sitios del noreste bonaerense, pero el principal inte- 
rés radicó en la descripción de los abundantes fragmentos 
de cerámica que se recuperaban. Kraglievich y Rusconi 
(1931) analizaron el registro faunístico proveniente de los 
túmulos de Santiago del Estero. Y así se sucedieron algunos 
otros escasos trabajos que prestaban atención a la fauna de 
sitios arqueológicos, prácticamente y solo, desde el punto 


de vista de la sistemática. 


EL INTERREGNO DE LOS PARADIGMAS 

En el contexto de cambio de las ideas arqueológicas de 
Europa y Norteamérica, desde las posiciones culturalista- 
historicistas a las ecológico-sistémicas, en la zooarqueología 
surge la necesidad de cuantificar las especies y especime- 
nes que se registraban en los sitios. Así aparece una de las 
primeras categorías de evaluación de las presas, el MNI 
(Minimum number of individuals). Su pionero fue Theodore 
White (1953) quien propuso a partir de la derivación del 
mismo, interrogar sobre patrones de trozamiento, distri- 
bución de las presas, importancia relativa de las especies 
presentes en sitios arqueológicos y las estrategias de caza, 
entre otros temas. Esta cuantificación de los contextos 
arqueofaunísticos fue clave para la disciplina (e.g., Grayson, 
1984; Klein y Cruz-Uribe, 1984; Lyman, 1994). Sin embargo, 
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en Argentina tendremos que esperar hasta los años 1970, 
para que estos estudios de abundancia relativa de las 
faunas comenzaran a plasmarse en las publicaciones cien- 
tíficas. 

Por otra parte, una importante discusión se estaba 
generando en el Viejo Mundo a partir de las desafiantes 
hipótesis de Raymond Dart respecto de los procesos de 
hominización en la región de Transvaal, África, y quiénes 
habían sido los cazadores y quiénes las presas (Dart, 1956; 
Brain, 1981); estas interpretaciones de las arqueofaunas 
y contextos de homínidos preludiaba toda la corriente 
tafonómica que se consolida en nuestros días y que en 
Argentina comienza con fuerza a desarrollarse en la década 
de 1980. 

Entre los años 1940 y 1970 los estudios arqueológicos 
en el país se enmarcan en las ideas de la escuela Histórico 
Cultural, con el énfasis puesto en definir “industrias” líticas 
y cerámicas (Menghin, 1952; Bórmida, 1960; Austral, 1971, 
1977; entre muchos otros para las áreas que aquí enfati- 
zamos). Sin embargo, en arqueología, algunos pioneros 
comenzaban a reconocer el potencial de inferencia que con- 
tenían los restos faunísticos asociados a ese material cul- 
tural para inferir las formas de uso de los animales y de los 
ambientes en el pasado indígena. De este modo, se recono- 
cen algunos pocos trabajos multidisciplinarios específicos 
de paleontólogos y de arqueólogos para tal fin (ver Rusconi, 
1948; Pascual, 1954), con el caso más emblemático reali- 
zado en la gruta de Intihuasi por Alberto R. González quien 
trabajó junto al paleontólogo Rosendo Pascual (Pascual, 
1960 en González, 1960). Este valioso aporte no fue exac- 
tamente un trabajo interdisciplinario, ya que Pascual realizó 
un listado de los taxones identificados en los contextos de 
la cueva, el cual fue anexado al trabajo arqueológico de 
González a modo de apéndice de fauna. Sin embargo, hubo 
que esperar una década más para que los cambios para- 
digmáticos en arqueología influyeran en el interés de los 
investigadores por estudiar interdisciplinariamente, con los 
mismos objetivos, las arqueofaunas como corpus indis- 
pensable para inferir los diferentes usos que los humanos 
dieron a los stocks faunísticos disponibles en las distintas 


regiones del país. 


EL PARADIGMA PROCESUAL DE LOS *70 Y LAS 
ARQUEOFAUNAS 

En la década de 1970, con la ebullición de las ideas 
ecológicas y sistémicas de la Nueva Arqueología (Binford, 
1962, 1978, 1981; Trigger, 1989), una línea orientada a los 
aspectos ecológico-ambientales empezó a desarrollarse en 
sitios arqueológicos de diversas regiones del país. Argentina, 
dentro de Sudamérica, fue pionera en incorporar estas 
nuevas ideas, que refieren a los estudios de las arqueofau- 
nas como era frecuente en los países centrales. Sin em- 
bargo, son pocas las referencias al tema en las publicaciones 
argentinas (e.g., Zetti, 1973; Raffino et al, 1977; Cione y 
Tonni, 1978). En el hemisferio norte ya se hablaba de la 
Zooarqueología (Olsen, 1971) o Arqueozoología (Clason, 
1975) como una disciplina que se iba consolidando en Europa 
y que se vinculaba a la Arqueología Biológica (Olson, 1982; 
Tonni, 1984). En Argentina, para el final de la década, 
Eduardo P. Tonni aporta al debate de este campo discipli- 
nar a partir de análisis de restos arqueofaunísticos con ar- 
queólogos del país y como coautor de esos trabajos. En este 
marco teórico del procesualismo, los sistemas de subsis- 
tencia y la relación de los humanos con el ambiente, devi- 
nieron en temas centrales de la arqueología. En la región 
pampeana, donde el estudio de la fauna tiene un rol prota- 
gónico para abordar estos temas, el modelo propuesto por 
Madrazo (1979) para el uso de camélidos y cérvidos al norte 
y al sur, respectivamente, del río Salado, renueva el interés 
por el estudio de las arqueofaunas, el cual es a partir de 
aquí, muy relevante en la interpretación arqueológica, prin- 
cipalmente en los enunciados económicos (Palanca y Politis, 
1979). 

En otras regiones de Argentina, como el Noreste Ar- 
gentino (NEA) y el Noroeste Argentino (NOA) por ejemplo, 
los estudios de los usos de las faunas estuvieron más diri- 
gidos a otras materialidades arqueológicas, no precisa- 
mente al análisis de los contextos zooarqueológicos. La 
búsqueda de la relación humanos-faunas se percibía desde 
el arte, en tanto las representaciones de los animales en la 
cerámica o en la piedra eran más frecuentes. Hasta que ocu- 
rre el cambio paradigmático, donde preguntas tales como 
¿Qué comía la gente en el pasado? o ¿Cómo fue el proceso 


de la domesticación de los camélidos? son formuladas en 
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los trabajos de arqueología, los materiales provenientes de 
contextos arqueozoológicos de excavación no fueron motivo 
de interés científico (e.g., Serrano, 1961, 1972; González, 
1977). Las interpretaciones de animales plasmadas en la 
iconografía eran indirectas, ya que los restos faunísticos de 
los animales representados no eran analizados sino solo 
descriptos a nivel artístico. Es recién en la segunda mitad de 
la década de 1970 cuando arqueólogos trabajando en el 
NOA, en el delta del Paraná y en Patagonia, se acercan a 
Eduardo P. Tonni para realizar el análisis de los materiales 
arqueofaunísticos de distintos sitios (Kriskautzky, 1975; 
Petrocelli, 1975; Tonni y Laza, 1976; Cardich et al, 1977; 
Raffino et al, 1977; Cione y Tomni, 1978; Cione et al, 1979; 
ver Tab. 1; Fig. 4). Este desarrollo de la zooarqueología en la 
década de 1970 en el país queda plasmado, de primera 
mano, en la entrevista realizada a Eduardo P. Tonni y Alberto 
Cione en “historias de la arqueología en el Museo de La 
Plata” (Bonomo y Prates, 2019). 

En la región patagónica aparece fuertemente represen- 
tada esta tendencia interdisciplinar en trabajos de arqueó- 
logos y paleontólogos como son los artículos de la Cueva de 
las Manos (Mengoni Goñalons y Silveira, 1976; Silveira, 
1979), Cuevas de Los Toldos (Cardich et al, 1977) y Cueva de 
Las Buitreras (Caviglia, 1976; Caviglia y Figuerero Torres, 
1976; Curzio, 1976; Scillato-Yané, 1976; Sanguinetti de 
Bórmida y Borrero, 1977). Sin embargo, varios de estos 
trabajos pioneros en la disciplina zooarqueológica del país 
son publicados en forma de apéndices de los artículos prin- 
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Figura 4. Representación porcentual de trabajos en zooarqueología 
considerada por regiones geográficas de la Argentina. 


366 


cipales e indican la incipiente relevancia otorgada a esta 
nueva línea de investigación. 

Este acercamiento interdisciplinar refleja el cambio pa- 
radigmático de la arqueología ya que la teoría de sistemas y 
la ecología abrían el interés no solo por la iconografía cerá- 
mica o la tipología de artefactos de piedra, sino también 
por la relación entre los humanos y los paleoambientes, las 
dietas y el uso de las faunas como recursos básicos para 
los desarrollos culturales (Clason, 1975; Trigger, 1989). 

Un relevamiento de la producción científica de zooar- 
queología publicada en la década de 1970 en la revista an- 
tropológica de mayor circulación en el país —Relaciones de 
la Sociedad Argentina de Antropología— refleja la distri- 
bución para ese momento, de los estudios faunísticos en 
las distintas regiones del país (Tab. 2) y el interés por las 


arqueofaunas que empezaba a fortalecerse. 


LA CONSOLIDACIÓN DISCIPLINAR: PRIMERAS TESIS 
DOCTORALES 

A partir del año 1980 los estudios zooarqueológicos se 
intensifican en Pampa y Patagonia y tienen su raíz en ese 
cambio paradigmático (Trigger, 1989), y surgen así las prime- 
ras tesis doctorales (Politis, 1984; Borrero, 1985; Salemme, 
1987; Miotti, 1998; ver Mengoni Goñalons, 2007). En este 
lapso, en Argentina, algunos arqueólogos de Pampa y 
Patagonia vieron necesaria la interacción con los paleontó- 
logos y es entonces cuando se inicia ese camino interdisci- 
plinario con Eduardo P. Tonni en el Museo de La Plata. 
Eduardo, cuaternarista experto y por lo tanto gran conoce- 
dor de lo que la interdisciplina podía alcanzar respecto de 
enriquecer el conocimiento de los paleoambientes y sus ha- 
bitantes, se animaba a formar becarios y tesistas proce- 
dentes de la disciplina arqueológica en el "lenguaje de los 
huesos” de sitios pampeanos y patagónicos. Así surgen sus 
tres primeros discípulos: G. Politis y quienes suscribimos 
este trabajo (Politis, 1984; Salemme, 1987; Miotti, 1998). 
Pero su tarea no se cerraba allí. Por el contrario, acompa- 
ñaba las consultas permanentes de colegas que trabajaban 
en distintas áreas del país y que provenían básicamente de 
su formación arqueológica en la Universidad de Buenos Aires 
(UBA). Es en esta década cuando la influencia de Eduardo 
P. Tonni marca impronta en las nuevas generaciones de 


arqueólogos, tanto de la Facultad de Ciencias Naturales y 
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TABLA 1 - La producción en temas zooarqueológicos de Eduardo Tonni 


Autores Año Región Título 
Tonni y Laza 1976 NOA Paleoetnozoología del área de la quebrada del Toro, Salta. 
Raffino, Tonni y Cione 1977 NOA Recursos alimentarios y economía de la quebrada del Toro. 
Cardich, Tonni y Kriskautzky 1977 Patagonia Presencia de Canis familiaris en Los Toldos (Santa Cruz). 
Cione y Tonni 1978 Litoral Paleoethnozoological context of a site of Las Lechiguanas Islands, Paraná Delta, Argentina. 
Cione, Lorandi y Toni 1979 Chaco Patrón de subsistencia y adaptación ecológica en la aldea prehispánica “El Veinte 
santiagueño — (Santiago del Estero). 
La distribución del guanaco (Mammalia, Camelidae) en la Provincia de Buenos Aires 
Tonni y Politis 1980 Pampeana durante el Pleistoceno Tardío y Holoceno. Los factores climáticos como causas de su 
retracción. 
Mii 1981 Pampeana y Un gran cánido del Holoceno de la Provincia de Buenos Aires y el registro prehispánico 
Y Patagónica de Canis (Canis) familiaris en las áreas Pampeana y Patagónica. 
Tonni, Politis y 1982 Pampeana La presencia de Megatherium en un sitio arqueológico de la Pampa Bonaerense (República 
Meo Guzmán P Argentina). Su relación con la problemática de las extinciones Pleistocénicas. 
Politis y Tonni 1982 Pampeana Arqueología de la Región Pampeana (Argentina): el sitio de caza "La Moderna”. 
Salemme y Tonni 1983 Pampeana de de un sitio arqueológico en la Pampa ondulada, sitio río Luján, 
ampana, Provincia de Buenos Aires. 
Politis, Tonni y Fidalgo 1983 Pampeana Cambios corológicos de algunos mamíferos en el área interserrana de la Provincia de 
Buenos Aires durante el Holoceno. 
Tonni 1983 Pampeana Aves de un sitio arqueológico del área interserrana bonaerense. 
Tonni 1984 Argentina La arqueología biológica en la Argentina: el estudio de los vertebrados. 
Tonni Csnieltondo 1985 Litoral Los vertebrados del sitio Arroyo Arenal 1, departamento de La Paz, Provincia de Entre 
Ríos (Argentina). 
E e Los materiales faunísticos del sitio arqueológico La Maza | (Partido de Berisso, Provincia 
Salemme, Tonni y Ceruti 1985 Pampa de Buenos Aires): una revisión crítica. 
Tambussi y Tomi 1985 Patagonia Aves del sitio arqueológico Los Toldos, cañadón de las Cuevas, Provincia de Santa Cruz 
(República Argentina). 
Fidalgo, Meo Guzmán, 1005 Perea Investigaciones arqueológicas en el sitio 2 de Arroyo Seco (Partido de Tres Arroyos, Pro- 
Politis, Salemme y Tonni P vincia Buenos Aires, República Argentina). 
de AU 2 1987 Pampeana Man and Pleistocene megamammals in the Argentine Pampa: site 2 at Arroyo Seco. 
Salemme y Meo Guzmán 
Tonni 1990 Pampeana Mamíferos del Holoceno en la Provincia de Buenos Aires. 
Miotti y Tonni 1991 Pampeana Análisis faunístico preliminar del sitio El Ancla, Punta Indio, Provincia de Buenos Aires. 
Salemme, Miotti y Tonni 1991 Argentina The determination of mammal bones in the zooarchaeological studies. 
q DN mn Predominance of arid climates indicated by mammals in the Pampas of Argentina during 
Fan CIOns Y Pigi 993 Pampeana the Late Pleistocene and Holocene. 
Tonni, Carlini, Scillato Yané ; Cronología radiocarbónica y condiciones climáticas en la Cueva del Milodón (sur de Chile) 
o 2003 Patagonia : - 
y Figini durante el Pleistoceno Tardío. 
Cione, Tonni y Soibelzon 2003 Sudamérica The broken Zig-Zag: Late Cenozoic large mammal and turtle extinction in South America. 
Tonni y Toni 2005 Argentina Patrimonio paleontológico y arqueológico. Consideraciones sobre la integración del 
patrimonio cultural. 
Cione, Tonni y Soibelzon 2009 Sudamérica Did humans cause the late Pleistocene—early Holocene mammalian extinctions in South 
America in a context of shrinking open areas? 
Martínez, Gutiérrez OS Pa Paleoenvironments and faunal extinctions: Analysis of the archaeological assemblages 
y Tonni P at the Paso Otero locality (Argentina) during the Late Pleistocene—Early Holocene. 
Tonni y Prevosti 2014 Pampeana Los vertebrados del sitio Arroyo Seco 2. Implicancias paleoambientales. 
Miotti, Tonni y Patagonia y h Ara 
Me hion ai 2018 Pampa What happened when the Pleistocene megafauna became extinct? 
Gasparini y Tonni 2022 Patagonia Quaternary fossil vertebrates of Tierra del Fuego and Southernmost Patagonia. 


NOA, Noroeste de la Argentina. 
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TABLA 2 - Trabajos de zooarqueología publicados en la década 


de 1970 en la revista Relaciones de la Sociedad Argentina de 
Antropología 


Regiones Número de artículos 
Patagonia 8 

NOA 3 

Pampa 2 

NEA 1 

Total 14 


NOA, Noroeste Argentino; NEA, Noreste Argentino. 


Museo de la Universidad Nacional de La Plata (FCNyM- 
UNLP) (Cardich y Miotti, 1983; Salemme y Tonni, 1983; Po- 
litis, 1984; Salemme et al., 1985, 1991; Salemme, 1987, 
1990; Salemme y Miotti, 1987; Miotti, 1998, 1990-1992; 
Miotti y Salemme, 1991) como de la UBA (Borrero, 1980, 
1983, 1985, 1988; Borrero et al, 1985; Mengoni Goñalons, 
1988; Silveira y Fernández, 1988). 

El fortalecimiento de los análisis faunísticos va desde la 
discusión conceptual de la disciplina (Tonni, 1984; Salemme, 
1987; Salemme y Miotti, 1987; Salemme et al, 1991; 
Lyman, 2008; Albarella, 2011; Gifford González, 2018) a di- 
versos tópicos como los estudios corológicos, la tafonomía, 
la tecnología ósea, la coexistencia de la fauna pleistocénica 
con los humanos—tema este último que sigue siendo in- 
signe aún en la actualidad mundial —la explotación y apro- 
vechamiento de la fauna tanto en su intervención en la dieta 
como en sus representaciones simbólicas (e.g., Borrero, 
1985; Borrero et al., 1985; Salemme y Miotti, 1987, 1988; 
Menegaz et al., 1988; Vilá, 1989; Madrid y Salemme, 1991; 
Yacobaccio y Madero, 1991; Scheinsohn, 1993-1994; 
Gómez, 1996, 2007; Mengoni Goñalons, 1999; Yacobaccio, 
2001; Mondini, 2002; Cruz, 2003; De Nigris y Mengoni 
Goñalons, 2004; Gutiérrez, 2004; Miotti y Carden, 2007; 
Carden, 2008; Fernández, 2010; Martin, 2013; Miotti et al., 
2018; Miotti y Marchionni, 2021; Nielsen, 2021). 

Por otra parte, a inicios de la década de 1980 y siguiendo 
lineamientos afianzados desde mitad de siglo XX en países 
del hemisferio norte y desde la perspectiva africanista 
(Behrensmeyer, 1978; Binford, 1978; Bonnichsen, 1979; 
Morlan, 1980; Brain, 1981; Clutton Brock y Grigson, 1983; 
Grayson, 1984; Klein y Cruz Uribe, 1984; Lyman, 1984, 
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1994; Frison y Todd, 1987; Schiffer, 1987; Haynes, 1988; 
Johnson, 1989, entre muchos otros), en Argentina comien- 
zan a profundizarse los estudios en esta línea y se fortale- 
cen la investigación tafonómica con los análisis de procesos 
de formación de sitios (Salemme y Miotti, 1987; Borrero, 
1990; Mondini, 2002; Gutiérrez, 2004). Esta perspectiva 
crece sostenidamente, se consolida como línea disciplinar y 
se inserta en grupos de investigación tafonómica y arqueo- 
lógica representados en todo el país (para un panorama de 
este tema ver Borrero, 2013). 

A esta altura de finales de siglo XX la zooarqueología en 
Argentina avanzaba a pasos agigantados, multiplicando las 
interpretaciones de los usos de la fauna (Mengoni Goñalons, 
2007). Por otra parte, para los cuaternaristas el estudio de 
las faunas arqueológicas para la inferencia paleoambiental 
potenciaba sus propias interpretaciones ya que encontra- 
ban en el registro zooarqueológico mayor detalle estrati- 
gráfico y de los procesos de formación de los sitios. Amodo 
de ejemplo, y para el hemisferio norte, se puede citar el caso 
del sitio arqueológico Horner (E.E.U.U.) donde las primeras 
misiones fueron paleontológicas y luego siguieron las ar- 
queológicas interdisciplinarias (Frison y Todd, 1987) o de las 
interpretaciones de sitios como Paso Otero 4 y 5 (Martínez 
y Gutiérrez, 2011), La Moderna (Palanca y Politis, 1979; 
Politis y Gutiérrez, 1998), Cueva 3 de Los Toldos (Cardich y 
Miotti, 1983; Cardich y Laguens, 1984; Tambussi y Tonni, 
1985) en Argentina. 

En este marco interdisciplinario, Eduardo P. Tonni fue 
formando paleontólogos que abordaban el estudio de taxo- 
nes diversos, y que de distintas maneras iban a acompañar 
en simultáneo y/o a posteriori nuestro trabajo arqueológico 
con distintas preguntas. A los paleontólogos cercanos a los 
arqueólogos, que continúan el camino iniciado por Eduardo, 
le siguen, Ulyses Pardiñas (1999), José L. “Pepe” Prado 
(Alberdi et al, 2001), Claudia Tambussi (Tambussi y Tonni, 
1985), Adriana Menegaz (Menegaz y Tonni, 1985; Menegaz 
et al., 1988), Susana Bargo y Sergio Vizcaíno (Vizcaíno y 
Bargo, 1993), Francisco Prevosti (Prevosti et al, 2004, 2011; 
Prates et al., 2010; Pérez et al, 2020). 

En esta década y las subsiguientes, la multiplicación de 
trabajos zooarqueológicos fue notable en nuestro país, tal 
como queda demostrado en la Figura 5, según surge de la 


revisión de, solamente, las presentaciones en eventos na- 
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Figura 5. Tendencias temáticas de la producción en congresos zo0- 
arqueológicos nacionales entre los años 2001 y 2019. 


cionales de Zooarqueología y concomitantemente los ar- 
tículos desprendidos de los mismos. 


LA ZOOARQUEOLOGÍA EN LA ACTUALIDAD 

Llegado entonces el siglo XXI, la Zooarqueología alcanzó 
la madurez académica y fue momento de generar nuevas 
preguntas a las arqueofaunas. Este nuevo giro de la bús- 
queda, tampoco es casual, sino que surge en el marco del 
pensamiento post-procesualista (Ingold, 1994), y se incor- 
poran con más énfasis temáticas vinculadas a los aspectos 
sociales y simbólicos del uso de los animales, donde la idea 
es que un animal no siempre es considerado un recurso en 
las distintas sociedades. Esto se desprende de los numero- 
sos estudios antropológicos, tanto en sociedades del pa- 
sado como sociedades actuales, donde se vuelve evidente 
que las interacciones entre humanos y animales trascien- 
den la relación cazador-presa, en la cual la apropiación del 
animal está principalmente centrada en la obtención de re- 
cursos alimenticios y la satisfacción de necesidades vincu- 
ladas a la subsistencia del grupo. 

En este sentido, y dentro de marcos perspectivistas, la 
concepción de que los animales han sido más que solo re- 
cursos alimenticios, contempla su percepción como seres 
con los cuales los humanos entran en diálogo por distintas 


razones y en diferentes situaciones, sea como interlocuto- 


res o intermediarios entre los humanos y seres sobrenatu- 
rales, o incluso como personas-animales. De este modo, nu- 
merosos trabajos zooarqueológicos producidos desde el 
país están considerados en esta línea (Yacobaccio y Ma- 
dero, 1991; Politis y Saunders, 2002; Miotti y Carden, 2007; 
Nielsen, 2007, 2013, 2021; Berón, 2010; Belotti López de 
Medina, 2012, 2021; Medina et al, 2014; Acosta y Mazza, 
2016; Miotti y García Añino, 2016; Bonomo et al, 2021; Me- 
dina y Balena, 2021; Miotti y Marchionni, 2021, Miotti et al, 
2021; Salemme y Miotti, 2021, 2022). Sin embargo, no 
puede dejar de destacarse que las formas de consumo de 
los animales grandes y pequeños fue desde el inicio tam- 
bién un tema relevante para el análisis arqueofaunístico, 
sobre todo cuando a procesos de intensificación y domes- 
ticación se refiere (Zangrando, 2003; Mazzanti y Quintana, 
2010; Miotti, 2011; Escosteguy et al, 2012; Salemme et 
al., 2012; Tívoli, 2012; Medina et al, 2014; Escosteguy y 
Frontini, 2015; Stoessel y Alcaráz, 2017; Frontini et al, 
2021; Medina y Balena, 2021), de la misma forma que los 
aportes generados por los estudios tafonómicos y paleo- 
ambientales de roedores en los sitios, como los iniciados por 
Pardiñas (1999), a la vez que los roedores como recurso 
complementario (Santiago, 2004; Santiago et al, 2016). 
Otras temáticas que a la vez se encararon son la etnoar- 
queología (Vilá, 1989; Yacobaccio y Madero, 1991; Politis y 
Martínez, 1996; Escosteguy, 2014), la arqueología experi- 
mental, tecnología ósea y los estudios actualísticos (e.g., 
Miotti, 1998, 1990-1992; Miotti y Salemme, 1989; Schein- 
sohn, 1997; Pérez Jimeno y Buc, 2010; Frontini y Vecchi, 
2014; Escosteguy et al, 2017; Frontini et al, 2017; García 
Añino, 2018; Marchionni et al, 2019; Giardina et al., 2021). 
Estas ya tradicionales líneas zooarqueológicas comienzan a 
complementarse con estudios más sofisticados y precisos 
enmarcados en los análisis microscópicos y moleculares 
como los estudios de isótopos y de ADN de diversas espe- 
cies con registro arqueológico. Estos nuevos abordajes se 
fueron incrementando a partir de la consolidación acadé- 
mica y el crecimiento de la zooarqueología, con la conse- 
cuente incorporación de investigadores, reflejada en el 
crecimiento numérico de nuevos doctorados y magísteres. 
En estos términos sería imposible hoy enumerar todos 
los trabajos publicados en las tan diversas líneas de inves- 


tigación en el país. De hecho, este artículo no pretende hacer 
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una mención exhaustiva de toda la producción, pues sería 
inviable y hasta injusto no citar a todos los colegas que tra- 
bajan en arqueozoología. 

Esta diversificación de líneas de trabajo, y para todas las 
regiones de Argentina, se expresa también en la formación 
de equipos interdisciplinarios de arqueólogos y biólogos 
como los surgidos en el Museo de La Plata e impulsados por 
Luciano De Santis (Loponte y Acosta, 2004; Acosta et al. 
2010; Carrera y Fernández, 2010; del Papa, 2015; Fernández 
et al, 2015). 

En la actualidad, el abanico de líneas surgidas de las 
distintas perspectivas teórico-metodológicas y la diversi- 
dad de preguntas que pueden responder los contextos 
zooarqueológicos, abarca desde niveles analíticos molecu- 
lares, a la distribución espaciotemporal de la megafauna 
pleistocénica y la producción de tecnología faunística 
(hueso, valvas, cueros, tendones, plumas, huevos). 

En este contexto heterogéneo de ideas acerca de las in- 
terpretaciones zooarqueológicas sobre las relaciones de los 
humanos y animales en el pasado ha sido también posible a 
partir del trabajo interdisciplinario y transdisciplinar. Si vol- 
vemos a la Figura 1, las preguntas centrales de la zooar- 
queología siguen vigentes desde los planteos iniciales de 
Ameghino. Las hemos afinado y desarrollado con nuevos 
métodos y técnicas de análisis, pero siempre teniendo en 
cuenta que los restos de fauna registrados arqueológica- 
mente aportan información diferente a la de los de sitios 
paleontológicos. Los primeros remiten a paisajes humani- 
zados, en tanto los segundos, a paisajes sin historia 
(Meltzer, 2003; Rockman, 2003; Miotti et al, 2015). 

En esta larga trayectoria, Eduardo P. Tonni influyó tanto 
en el pensamiento de arqueólogos como de paleontólogos 
para comprender el "lenguaje de los huesos” y la socializa- 
ción de los animales en el pasado. Hoy Eduardo continúa 
como Profesor Emérito dando clases de Zooarqueología en 
la Facultad de Ciencias Naturales y Museo, siendo una de 
nosotras (LM), profesora titular junto con él. Esta asignatura 
comenzó como curso de posgrado en el año 2000 en esta 
facultad dictado por LM, a partir de 2008 se constituyó en 
materia optativa de grado y posgrado en la misma institu- 
ción. Hasta aquí formaba parte de la currícula de Antropolo- 
gía, y a partir del año 2009 se incorporaron como profesores 
asociados el Dr. Eduardo P. Tonni (por Paleontología) y el 
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Dr. Luciano de Santis (por Zoología). Así la asignatura se 
convirtió en una gran alternativa no solo para arqueólogos, 
sino para alumnos de paleontología, zoología y ecología de 
esta y de otras facultades del país. Esta apertura hacia 
otras carreras se efectivizó alrededor del año 2010 y hoy 
es cursada por alumnos procedentes de distintas universi- 
dades del país y de países latinoamericanos. 

En esto, Eduardo continúa dejando su impronta con el 


entusiasmo de siempre. 


CONSIDERACIONES FINALES 

Como planteaba D. Grayson en el año 1984, una dé- 
Cada antes si un/a investigador/a quería conocer las meto- 
dologías para abordar el estudio de las faunas de sitios 
arqueológicos, con una lectura de pocos días se habría fa- 
miliarizado con toda la literatura disponible sobre el tema. A 
Casi cuatro décadas de aquel planteo, si ese estudiante pre- 
tendiera abordar el mismo tema le tomaría varios años de 
lectura intensa, y aun así no abarcaría todo el espectro de 
perspectivas teóricas, metodológicas y técnicas. La diver- 
sidad y especificidad en las líneas de investigación genera- 
das a partir del estudio de las arqueofaunas es tan amplia 
que permite respuestas que van, como se mencionó antes, 
desde la escala molecular a la de la megafauna, y desde los 
más diversos ambientes y escalas espaciales a la más ex- 
tensa cronología. Los marcos de referencia se han diversifi- 
cado conforme a los cambios paradigmáticos en Antropología 
que tuvieron lugar gracias al trabajo inter/multidisciplinario 
con la ecología, las ciencias del Cuaternario, las perspecti- 
vas teóricas del paisaje, la corología, la evolución, la agencia 
y la ontología relacional de humanos y animales y sus trans- 
formaciones y continuidades a través del tiempo. Las ar- 
queofaunas son excelentes herramientas para estudiar los 
procesos de formación de los sitios arqueológicos, donde la 
equifinalidad en los contextos pone en un dilema la inter- 
pretación de las intencionalidades humanas como únicos 
formadores de un conjunto de huesos y dientes. Asimismo, 
desde los '90 la interpelación filosófica desde donde nos po- 
sicionamos para estudiar los restos de animales no huma- 
nos ha gravitado en las vías teórico-metodológicas de 
abordaje. Estudiar el uso de animales en beneficio de los 
seres humanos, contribuye a dilucidar lo que los animales 
pueden relatar sobre la condición humana. 
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El aporte de Eduardo P. Tonni a la Zooarqueología en 
Argentina ha marcado una profunda huella que trascendió 
las fronteras del país y marcó el rumbo de una disciplina que 
ha destacado en varias de las orientaciones para analizar las 
arqueofaunas. En lo que respecta a América Latina, ha ocu- 
pado desde fines de la década de 1980 un lugar preponde- 
rante en el ámbito académico y eso se ha reflejado en los 
diversos congresos de Zooarqueología Internacional (ICAZ 
por sus siglas en inglés). De hecho, en el evento celebrado 
en México en el año 2006, la cantidad de trabajos y asis- 
tentes argentinos fue destacada (Mengoni Goñalons, 2010). 
Luego, en el año 2014 la fortaleza que la disciplina había de- 
mostrado en Argentina llevó a organizar una nueva edición 
del evento en San Rafael, Mendoza (Izeta et al, 2014). 

En Argentina, en la actualidad, los congresos nacionales 
de zooarqueología llevan cinco ediciones y en noviembre del 
año en curso está proyectada la Gta edición en el Museo de 
La Plata. 
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Un recuerdo: 

Muy próximo a terminar este artículo, nos sorprendió la triste 
pérdida de uno de los primeros zooarqueólogos de mediados de la 
década de 1970, con quien durante muchos años compartimos 
largos intercambios sobre arqueofaunas pampeanas y patagóni- 
cas. Nuestro recuerdo para Mario Silveira (1929-2022). 
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Resumen. Se da a conocer la conformación de los ensambles de micromamíferos no voladores para cinco secuencias paleontológicas del 


Holoceno ubicadas en la cuenca del río Chubut. Con la información obtenida se propone una hipótesis ambiental para los últimos miles de años 
en Patagonia central. Se realizaron 13 dataciones radiocarbónicas con métodos convencionales. Entre las cinco secuencias se contabilizaron 
12.644 individuos (MNI). En conjunto, se registraron al menos 18 taxones de micromamíferos. El estudio de los yacimientos nos permitió inferir 
que desde los 5,5 ka hasta los 4,0 ka se encontraban en la región ambientes de estepa patagónica. A partir de los 4,0 ka, especialmente en el 
valle inferior del río Chubut, empieza a notarse la influencia del Monte, alternando condiciones frías y húmedas con más cálidas y secas como 
las actuales. Los micromamiferos sugieren la existencia de dos tendencias principales durante los últimos 5,0 ka. Para buena parte del segmento 
temporal, se mantiene la estructura taxonómica (cuantitativa y cualitativa) con cambios sutiles en las abundancias de algunas especies. Hacia 
los últimos 0,15 ka se hace evidente una modificación más profunda de los ensambles, signada tanto por desapariciones locales como por 
incrementos o decrementos marcados de algunas especies. Las evidencias disponibles indican a las actividades antrópicas como las principales 
responsables de estos cambios. 


Palabras clave. Micromamíferos. Holoceno. Patagonia central. Evolución ambiental. Desapariciones locales. Río Chubut. 


Abstract. HOLOCENE NON-VOLANT MICROMAMMALS (RODENTIA AND DIDELPHIMORPHIA) FROM CENTRAL PATAGONIA: PALEOENVIRON- 
MENTAL SIGNIFICANCE. We present the structure of the non-volant small mammal assemblages for five paleontological sequences from the 
Holocene located in the Chubut river basin. With the obtained information, an environmental hypothesis is proposed for the last thousands of 
years in central Patagonia. Thirteen radiocarbon dates were made with conventional methods. Among the five sequences, 12.644 individuals 
(MNI) were counted. Altogether, at least 18 small mammal taxa were recorded. The study of the deposits allowed us to infer that from 5.5 ka 
to 4.0 ka the region was covered by Patagonian steppe environments. Starting at 4.0 ka, especially in the lower valley of the Chubut river, the 
influence of the Monte environments begins to be noticed, alternating cold and humid conditions with warmer and drier conditions like the cur- 
rent ones. The small mammals suggest the existence of two main trends during the last 5.0 ka. For most of the temporal segment, we docu- 
mented maintenance of the taxonomic structure (quantitative and qualitative) with subtle changes in the abundances of some species. Towards 
the last 0.15 ka, a deeper modification of the assemblages becomes evident, marked both by local disappearances and by marked increases 
or decreases of some species. The available evidence identifies anthropic activities as the main responsible for these changes. 


Key words. Small mammals. Holocene. Central Patagonia. Environmental evolution. Local disappearances. Chubut River. 


EL esTUDIO de muestras fósiles de pequeños mamíferos 
ha demostrado ser muy útil para elaborar esquemas 
paleoambientales en diversas partes del mundo (e.g., 
Andrews, 1990; Avery, 1990, 1997; Schmitt et al., 2002; 
Lauriol et al, 2003), sobre todo para aquellas regiones en la 
que no existen o no se han explorado otros tipos de archivos 


naturales (e.g., dendrológicos, glaciológicos, palinológicos). 
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Para la Patagonia argentina, la mayoría de los estudios de 
este tipo fueron realizados hacia la porción noroeste, en 
áreas ecotonales entre el bosque y la estepa patagónica (¡.e., 
Provincia Fitogeográfica [PF] Subantártica y PF Patagónica; 
Oyarzabal et al., 2018) o entre la estepa patagónica y el 
Monte (PF Patagónica, Ecotono Fitogeográfico Monte- 
Patagonia, PF del Monte; e.g., Pearson, 1987; Pearson y 
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Pearson, 1993; Crivelli Montero et al, 1996; Rebane, 2002; 
Andrade y Teta, 2003; Pardiñas et al., 2005, 2011; Teta et 
al, 2005; Fernández et al., 2012, 2015; Pardiñas y Teta, 
2013; Tammone et al, 2020). Durante la última década 
también se han generado antecedentes para sitios ubicados 
en el noreste de esta región (e.g., Fernández et al, 2011, 
2016, 2021; Andrade, 2020), mientras que para el centro y 
este de Patagonia las contribuciones disponibles siguen 
siendo escasas (Pardiñas, 1999; Pardiñas et al, 2000, 2012; 
Teta et al, 2009a). Para este último sector, además, son 
exiguas las reconstrucciones paleoambientales generadas 
a partir de otros proxies (e.g., dendrológicos, glaciológicos, 
palinológicos). 

En esta contribución damos a conocer la conformación 
de los ensambles de micromamiferos no voladores para 


cinco secuencias paleontológicas del Holoceno, excavadas 


O Yacimientos del Holoceno 
O Parámetro actual 

[E Fm. Lonco Trapial (Jr) 
Ex Fm. Marifil (Jr) 

EJ Depósitos holocénicos 
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en el centro-este de la Patagonia extraandina. A partir del 
análisis de estas secuencias se estudia la evolución de los 
ensambles de micromamiferos desde el Holoceno Medio 
hasta la actualidad en el valle medio del río Chubut. Con la 
información obtenida se propone una hipótesis ambiental 
para los últimos miles de años en Patagonia central. La 
justificación del estudio en simultáneo de estas cinco se- 
cuencias encuentra su razón en la proximidad geográfica 
de los yacimientos y la similar cobertura temporal (últimos 


5,5 ka) involucrada en esos depósitos. 


ÁREA DE ESTUDIO 

Yacimientos paleontológicos y marco geológico 
Perfil Los Altares (PLA; 43% 53' 35,2” S; 68” 23' 21,3" O, 
219 msnm). Se encuentra en el valle medio del río Chubut, 
a 1,5 km al SE de la localidad de Los Altares, departamento 


PROVINCIA DE RÍO NEGRO 


Figura 1. 1, Ubicación general del área de estudio en Argentina. 2, Regiones florísticas de la región extraandina de la Provincia del Chubut y 
ubicación del río Chubut. 3, Ubicación de los yacimientos paleontológicos estudiados en esta contribución (PLA, Perfil Los Altares; CV, Cueva 
de la Virgen; CC, Cueva Caolinera; CP, Cueva Peligro), su parámetro actual (1-18; los números se corresponden con los de la Tabla 3) y de dos 
yacimientos paleontológicos (GET, Grieta El Torito y ALP, Alero Las Plumas) utilizados en el escalamiento multidimensional no métrico (NMDS). 
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Paso de Indios (Fig. 1.3). Se trata de un perfil de 1,20 m de 
espesor (véase Figs. 2.1 y 3.1), relicto del piso de una cueva 
que fue dinamitada por tareas viales. Se obtuvieron tres da- 
taciones radiocarbónicas para este sitio (Tab. 1), registrán- 
dose una edad de 2.337-2.009 años cal. AP para el nivel 
más inferior de la secuencia (nivel 12). 

Cueva de la Virgen (CV; 43* 42' 10" S; 66” 27' 44" O, 89 
msnm). Se localiza en el valle inferior del río Chubut, en las 
afueras de la localidad de Villa Dique Florentino Ameghino, 
departamento Gaiman (Fig. 1.3). La cueva se formó en la 
base de una grieta, en una barda de unos 35 m de altura 
(véase Fig. 2.3). La secuencia sedimentaria se divide estra- 
tigráficamente en dos secciones (Fig. 3.2); el componente 
superior se encuentra parcialmente alterado a causa de la 
remoción de sedimentos para la instalación de un altar reli- 
gioso. Se realizaron dos dataciones radiocarbónicas para la 
CV (Tab. 1), obteniéndose una edad de 6.444-5,938 años 
cal. AP en el nivel inferior (nivel 170-180). En los niveles del 
componente superior existen evidencias de materiales 
post-colonización europea (restos de Ovis orientalis aries, 
papel periódico, objetos de metal). Una segunda excavación, 
consignada como "última excavación” en la Tabla 2, aportó 
materiales adicionales infrayacentes al nivel datado en 
6.444-5.938 años Cal. AP. 

Cueva Caolinera (CC; 43* 40' 48” S; 66* 25' 57” O, 80 msnm). 
Se encuentra localizada en el valle inferior del río Chubut, 
ca. 4,5 km al E de la Villa Dique Florentino Ameghino, de- 
partamento Gaiman (Fig. 1.3). Se emplaza sobre una barda, 
en la margen derecha (¡.e., sur) del río. Consta de una entrada 
principal, de aproximadamente 3 m de ancho, una única ga- 
lería y una pequeña entrada secundaria hacia el ábside, que 
se abre hacia el exterior a una altura considerable (Fig. 2.2; 
véase Fig. 3.3 para un detalle del perfil estratigráfico). Se 
obtuvieron tres dataciones radiocarbónicas para CC (Tab. 1); 
sobre la base de estas dataciones se asumió una tasa de 
sedimentación relativamente constante, lo que permitió 
estimar que cada ca. 300 años se depositaron unos 10 cm 
de sedimento. A partir de este cálculo se asumió una edad 
de ca. 3.900 años AP para el nivel inferior de la excavación 
(nivel 15). 

Cueva Peligro (CP; 43” 40' 18” S; 66? 24' 52” O, 88 msnm). 
Se ubica en el valle inferior del río Chubut, a unos 6 km al 


E de la Villa Dique Florentino Ameghino, departamento 
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Gaiman (Fig. 1). Se trata de una grieta en el frente rocoso de 
una barda de aproximadamente 40 m de altura, también 
sobre la margen derecha (í.e., sur) del río. Consta de una 
única entrada (4,6 m de ancho) y una extensa galería (ca. 30 
m; véase Fig. 2.4). En este yacimiento se excavaron dos 
secuencias (cuadrícula 1: CPC1, cuadrícula 2: CPC2). Los pri- 
meros niveles mostraron escaso grado de compactación, 
aumentando paulatinamente hacia los subyacentes. Los ni- 
veles superficiales contenían una proporción importante de 
guano ovino, egagrópilas parcialmente disgregadas y hue- 
sos dispersos. En los niveles subyacentes, la proporción de 
guano fue menor, y luego fue disminuyendo hasta que dejó 
de observarse. Se realizaron dos dataciones radiocarbóni- 
cas para CPC1 y tres para CPC2 (Tab. 1). La edad del nivel 
basal de CPC1 (nivel 33-36) corresponde a 675-549 años 
cal. AP; mientras que en CPC2 para el anteúltimo nivel (nivel 
36-39) se obtuvo una edad de 1.267-935 años cal. AP. Si 
bien las excavaciones en CP no alcanzan edades tan anti- 
guas como en los yacimientos anteriores, se trata en todos 
los casos de secuencias completas, colectadas con un 
mayor grado de resolución (íe., niveles artificiales de 3 cm, 
ver Materiales y Métodos), con una cantidad relativamente 
alta de restos de pequeños mamíferos (Tab. 2) y que abarcan 
los tres últimos pulsos climáticos del Holoceno: la anomalía 
Climática Medieval (ACM), la Pequeña Edad de Hielo (PEH) y 
el Calentamiento Global Actual (CGA; e.g., Villalba et al, 2012; 
Abraham et al,, 2014; Dátwyler et al, 2020; Gil et al, 2020). 

Las cinco secuencias paleontológicas estudiadas en este 
trabajo se ubican dentro de los límites de la planicie de in- 
undación del río Chubut. El PLA se halla en el extremo orien- 
tal del valle medio del río Chubut. Aquí se desarrollan 
extensos y potentes afloramientos de rocas sedimentarias 
continentales y piroclásticas del Grupo Chubut (Cretácico), 
que dominan ampliamente la topografía regional (Anselmi 
et al., 2004). Estos afloramientos se intercalan a través de 
discordancias angulares o incluso fallas, con rocas basálti- 
cas y andesíticas del Grupo Lonco Trapial (Jurásico); es jus- 
tamente en estas rocas donde se encuentra el PLA. Sobre 
el río Chubut, el Grupo Lonco Trapial aflora en los alrededo- 
res de Los Altares y en Cañadón Carbón (Fig. 1.3); se trata de 
rocas volcánicas con numerosas diaclasas, vesículas y du- 
rezas diferenciales que propician la formación de cuevas y 


oquedades, que pueden ser ampliadas por acción del agua 
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Figura 2. Yacimientos paleontológicos emplazados sobre el río Chubut (Provincia del Chubut, Argentina), estudiados en esta investigación. 
1, Perfil Los Altares. 2, Cueva Caolinera. 3, Cueva de la Virgen. 4, Cueva Peligro. Escala gráfica= 5 metros. 


de escorrentía. La CV, CC y CP se ubican en el extremo occi- 
dental del valle inferior del río Chubut. En este sector el 
paisaje está dominado por potentes afloramientos de rocas 
ignimbríticas riolíticas a riodacíticas de la Formación Marifil 
(Jurásico) que alcanzan una altura de alrededor de 70 m por 
sobre el cauce del río. La roca tiene intercalaciones de len- 
tes de caolín y gran cantidad de grietas y oquedades (Panza 
et al, 2002). 


Clima y vegetación 

En líneas generales, el clima en el valle medio e inferior 
del río Chubut (Fig. 1) es templado frío, con características 
áridas-semiáridas (Paruelo et al,, 1998). Las temperaturas 
medias anuales fluctúan entre 9,1 *C y 13,3 *C para las lo- 
calidades de Paso de Indios y Las Chapas, respectivamente 
(Coronato y del Valle, 1988; véase Fig. 1). Las precipitacio- 
nes son inferiores a los 200 mm anuales y varían entre 82 
mm (Las Chapas) y 146 mm (Paso de Indios) (Coronato y del 


Valle, 1988; Paruelo et al, 1998). Los vientos predominan- 
tes son los del sector oeste, con ráfagas que frecuente- 
mente superan los 100 km/h (Barros, 1977). 

La vegetación está vinculada a dos PFs mayores: 1- La 
PF Patagónica (Oyarzabal et al, 2018; Fig. 1.2), donde se en- 
cuentra el PLA, caracterizada regionalmente por el desarro- 
llo de una estepa arbustiva con Chuquiraga avellanedae y 
eriales o peladales. En este sector, la estepa arbustiva tiene 
una cobertura que varía entre un 30-50%, con dos estratos 
muy abiertos, el superior de 100 cm y el inferior de 15-20 
cm; por otro lado, el erial tiene una cobertura muy escasa, 
no superior al 50%, con arbustos enanos en cojín y escasas 
gramíneas. 2- La PF del Monte (Oyarzabal et al,, 2018; Fig. 
1.2), donde se localizan la CV, CC y CP, está caracterizada 
por una estepa arbustiva con varios estratos y poca cober- 
tura. Los estratos medio y bajo (50-150 cm) son los de 
mayor cobertura (ca. 40%). El estrato superior, que llega a los 
200 cm, es muy disperso y presenta 10-20% de cobertura. 
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Figura 3. Perfiles estratigráficos de los yacimientos emplazados sobre el río Chubut (Provincia del Chubut, Argentina), analizados en este 
trabajo. 1, Perfil Los Altares. 2, Cueva de la Virgen. 3, Cueva Caolinera. 4, Cuadrícula 2 de Cueva Peligro. 


MATERIALES Y MÉTODOS 

Las cinco secuencias paleontológicas fueron excavadas 
en horizontes artificiales de 10 cm (PLA, CV y CC) ó 3 cm 
(CPC1 y CPC2) de espesor mediante la aplicación de técni- 
cas arqueológicas. El material sedimentario fue tamizado 
utilizando una malla de 2 mm de paso. Los materiales rete- 
nidos en el tamiz se dispusieron en bolsas plásticas, con- 
signándose los datos de procedencia estratigráfica. Cada 
yacimiento fue relevado planimétricamente (Fig. 2) y se con- 
feccionaron perfiles sedimentarios (Fig. 3). En gabinete se 
extrajeron manualmente los elementos cráneo-mandibula- 
res y dentarios de micromamíferos. Las determinaciones 
taxonómicas se efectuaron hasta el menor nivel posible, 
sobre la base de la comparación con material actual de refe- 
rencia depositado en la Colección de Mamiferos del Centro 
Nacional Patagónico, y mediante la utilización de claves y 
bibliografía específica (e.g., Hershkovitz, 1962; Pearson, 
1995; Pardiñas y Galliari, 2001; Pardiñas, 2009; Udrizar 
Sauthier et al. 2020); las principales diferencias y caracte- 
rísticas de las especies estudiadas se muestran en la Figura 
4. Para cada muestra (í.e., nivel de excavación) se calculó el 
Número Mínimo de Individuos (MNI) por taxón, en base a la 
cuantificación de los elementos esqueletarios más fre- 
cuente, respetando la lateralidad (Andrews, 1990). El criterio 
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taxonómico adoptado en el tratamiento de las especies de 
micromamiferos corresponde al propuesto por Teta et al. 
(2018). Los restos fósiles fueron depositados en la Colección 
de Material de Egagrópilas y Afines "Elio Massoia” del Centro 
Nacional Patagónico, Puerto Madryn, Chubut, Argentina. 

El análisis tafonómico de los materiales estudiados se 
detalla en extenso en Udrizar Sauthier (2009) y de Tommaso 
(2021). Brevemente, se resume a continuación. Durante las 
tareas de campo se tuvo la precaución de ubicar las cuadrí- 
culas de excavación por debajo de los posaderos de aves 
rapaces; los mismos se identifican fácilmente por la acu- 
mulación de deyecciones en forma de chorreaduras blancas 
y de aspecto carbonático (cf. Pardiñas, 1999). Mientras se 
realizaron las excavaciones se registró la posición de los 
materiales, si estaban articulados, agrupados o incluidos en 
egagrópilas, siguiendo los lineamientos generales propues- 
tos por Pardiñas (1999) para el estudio de acumulaciones 
de micromamiferos en el ámbito pampeano-patagónico. 
También se registraron cambios en el color y textura de los 
sedimentos para interpretar posibles galerías realizadas por 
especies fosoriales o semifosoriales, eventos de inundación, 
concentraciones de carbón de origen antrópico, etc. En el la- 
boratorio, los restos óseos fueron revisados en busca de 
marcas de corte, de punción por dientes o de ataque ácido 


por digestión, con el fin de identificar los principales agen- 
tes responsables de la acumulación de los restos óseos (cf. 
Andrews, 1990; Stahl, 1996; Pardiñas, 1999, 2000). 

Las 13 dataciones radiocarbónicas fueron realizadas 
con métodos convencionales (espectrometría de centelleo 
líquido [LSC2]) sobre elementos orgánicos y se llevaron a 
cabo en el Laboratorio de Tritio y Radiocarbono (acrónimo 
LP) de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la 


Universidad Nacional de La Plata. Los fechados obtenidos 
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se calibraron con la curva para hemisferio sur SHCal20 
(Hogg et al., 2020) empleando el software OxCal 4.4 (Bronk 
Ramsey, 2009; Tab. 1). Además, se utilizaron materiales 
post colonización europea (restos metálicos, papel, huesos 
y heces de Ovis orientalis aries) como indicadores cronoló- 
gicos, asumiéndose una edad no mayor a 0,15 ka para los 
niveles portadores. 

Para la reconstrucción paleoambiental se aplicó el mé- 


todo de análogos modernos (Overpeck et al, 1992). Este 


TABLA 1 - Fechados radiocarbónicos ('*C AP) y edades calibradas (cal AP) para los niveles datados de los distintos yacimientos que se ana- 


lizan en este trabajo 


Edad Radiocarbónica (**C 


Nivel Código AP) Edad Calibrada (cal AP) Intervalo de 2 sigma 
Perfil Los Altares 
20-30 cm LP-2030 650 + 60 665-525 (95,4 %) 
40-50 cm LP-1864 1.280 + 90 296962 (95,4 %) 
110-120 cm LP-1837 2.210:70 2.337-2.009 (95,4 %) 
Cueva de la Virgen 
130-140 cm LP-2015 “Moderno” 
170-180 cm LP-1865 5.470 110 6.444—6.420 (1,4 %) 
6.413-5.987 (91,4 %) 
519/555:988 (2,6 %) 
Cueva Caolinera 
20-30 cm LP-2001 57070 659-464 (95,4 %) 
50-60 cm LP-1817 1.230 +60 1.264-1.208 (10,9 %) 
1.180-960 (84,6 %) 
110-120 cm LP-1780 3.050 + 70 3.373-2.997 (94,9 %) 
2:9/8=2:971 (0,6 %) 
Cueva Peligro, Cuadrícula 1 
18-21 cm P=3239 460 + 50 540-435 (69,1 %) 
410-323 (26,4 %) 
33-36 cm LP=3245 700+50 675-549 (95,4 %) 
Cueva Peligro, Cuadrícula 2 
18-21 cm LP-3076 “Moderno” = 
24-27 cm LP-3153 880 + 70 910-664 (95,4 %) 
3639/€M LP-3070 1.220+70 1.267-1.204 (11,3 %) 
1.182-956 (83,5 %) 
942-935 (0,7 %) 
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TABLA 2 - Continuación 


Tympanoctomys kirchnerorum 


Thylamys pallidior 


Reithrodon auritus 


Phyllotis xanthopygus 


Oligoryzomys longicaudatus 


Notiomys edwardsii 


Microcavia australis 


Loxodontomys micropus 


Lestodelphys halli 


Graomys griseoflavus 


Galea leucoblephara 


Euneomys chinchilloides 


Eligmodontia spp. 


Ctenomys spp. 


Calomys musculinus 


Akodon iniscatus 


Abrothrix olivacea 


Abrothrix hirta 


ld NMDS 


13 1158 


157 


17 44 


14 


111 


185 


18 


80-90 cm 


3,98 483 12,50 


0,57 


3,13 


199 909 55140 0,28 0,28 2,56 


5,11 


0,28 


13 168 


189) 


2 


113 


107 


90-100 cm 


16,08 2,01 


151 251 050 2/01 6,53 


0,50 


9/55. 53,/ 


2,51 


2,01 


0,50 


112 1,62 


27 


36 


114 


100-110 cm 


1,84 


16,59 


3,69 4,15 


2,76 0,46 


2,30 


0,46 


184 968 52,53 


3,69 
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113) 1,5 


140 


20 


68 


17 


110-120 
(2.337-2.009 cal AP) 


VI 


3157 0,71 286 5/71 14,29 2,86 


3,57 


12,14 48,557 0,71 


3,57 0,71 


0,71 


Cueva de la Virgen 


13 1,65 


825 


116 52 42 


32 


14 


23 57 440 


31 


110-120 cm 


051 1,79 (0,2 1,09 3,88 1406 6,330 5/09 0,24 


551399) 


213 EN 


3,76 


13 1,68 


772 


114 41 41 


32 


12 13 


16 74 394 


27 


120-130 cm 


0,26 


Sil 


WII 


4,15 


1,68 


MESO'S9 


0,39 


OSITO 


30 207 


1,76 


14 


427 


17 


22 


72 


16 


11 


207 


18 


130-140 cm 


(“Moderno”) 


3,98 0,47 


168 515 


3,15 


0,70 2,558 0,47 1,87 


9,13 48,48 


EA DAA 


0,23 


12 1,67 


248 


40 13 11 


14 


128 


140-150 cm 


2 565 1818 54 Eto 


2,23) 


1,21 


6,05 51,61 


11241 


3,63 


0,40 


10 1,50 


79 


10 


46 


150-160 cm 


7,59 


12,66 3,80 


2155) 


3,80 


1,2277 


1,27 


5,06 58,23 


3,80 
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TABLA 2 - Continuación 


Tympanoctomys kirchnerorum 


Thylamys pallidior 


Reithrodon auritus 


Phyllotis xanthopygus 


Oligoryzomys longicaudatus 


Notiomys edwardsii 


Microcavia australis 


Loxodontomys micropus 


Lestodelphys halli 


Graomys griseoflavus 


Galea leucoblephara 


Euneomys chinchilloides 


Eligmodontia spp. 


Ctenomys spp. 


Calomys musculinus 


Akodon iniscatus 


Abrothrix olivacea 


Abrothrix hirta 


Id NMDS 


13 159) 


409 


24 


50 21 


16 


231 


14 


60-70 cm 


0,24 


5,87 


12,22 5,13 


1,47 1,47 3,91 


0,24 0,73 


2,20 6,60 56,48 


3,42 


10 1,40 


198 


14 


25 


122 


70-80 cm 


7,07 


12,63 2,53 


1,01 2,02 


1,52 


6,06 61,62 


3,03 


2,53 


80 117/83 


11 


85 


80-90 cm 


IV 


13,75 


11,25 7,50 


6,25 


2,50 


11,25 43,75 


1,25 


2,50 


10 1,82 


60 


27 


90-100 cm 


V 
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11,67 


11,67 8,33 


3,33 


3,33 


3,33 


6,67 45,00 


3,33 


3,33 


1,64 


29 


115) 


100-110 cm 


3,45 10,34 10,34 6,90 


3,45 


6,90 51,72 


3,45 


3,45 


1,70 


1122 


5) 


110-120 cm 
(3.373-2.971 cal AP) 


VI 


8,33 


16,67 8,33 


8,33 


8,33 


8,33 41,67 


10 1,83 


24 


111) 


120-130 cm 


Vil 


4,17 4,17 833 12,550 


4,17 


4,17 


4,17 


4,17 45,83 


8,33 


114 11,78) 


52 


24 


130-140 cm 


Vi! 


1,92 


9,62 


11,54 5,77 


1,92 


5,77 


1,92 


11,54 46,15 


1,92 


1,92 


10 1,48 


60 


85 


140-150 cm 


1,67 1,167 8,1333 833 11,67 


3,33 


1,67 


3,33 58,33 


1,67 


Cueva Peligro, Cuadrícula 1 


13 101 1,76 


11 


36 


21 


Superficial 


sup 
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Tympanoctomys kirchnerorum 


Thylamys pallidior 


Reithrodon auritus 


Phyllotis xanthopygus 


Oligoryzomys longicaudatus 


Notiomys edwardsii 


Microcavia australis 


Loxodontomys micropus 


Lestodelphys halli 


Graomys griseoflavus 


Galea leucoblephara 


Euneomys chinchilloides 


Eligmodontia spp. 


Ctenomys spp. 


Calomys musculinus 


Akodon iniscatus 


Abrothrix olivacea 


Abrothrix hirta 


ld NMDS 


12,87 


8199 10,89 


35,64 


0,99 20,79 


OSO 


10 1,84 


40 


16 


00-03 cm 


12,50 


1259 230 


2,50 


5,00 


15,00 


2,50 


2,50 40,00 


5,00 


1,71 


40 


19 


03-06 cm 


7,50 


15,00 5,00 


250) 


5,00 


7,90 47/50 


7,50 


2,50 


11 1,91 


50 


20 


06-09 cm 


2,000 800 400 8,00 


2,00 6,00 2,00 


14,00 40,00 


12,00 2,00 


10 1,76 


64 


28 


09-12 cm 


10,94 1,556 10,94 


18 


1,56 


12,50 


10,94 43,75 


1,56 


15 


1,99 


11 


43 


16 


12-15 cm 


228 18 233 930 


ISS 


223 0 


930 4/85 Ad) 37,2 


11 1,74 


63 


33 


15-18 cm 


IV 


159) SN AS TEE 7 


4,76 


SIT) 


LES AS DEA BASS 


1,74 


11 


157 


13 


16 


79 


10 


12 


18-21 cm 
(540-323 cal AP) 


0,64 2435 11 36% E% 


3,13 


255 


537 032 


19 


7,64 


11 1,91 


108 


46 


13 


21-24 cm 


5,56 6,48 


7,41 


8,33 


0,93 


5,56 


1204-4259 1,85 


6,48 2,78 


1,74 


11 


84 


42 


24-27 cm 


118) 23 852 4718 48 


1180 352 


9,52 50,00 


357 


3,57 
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Tympanoctomys kirchnerorum 


Thylamys pallidior 


Reithrodon auritus 


Phyllotis xanthopygus 


Oligoryzomys longicaudatus 


Notiomys edwardsii 


Microcavia australis 


Loxodontomys micropus 


Lestodelphys halli 


Graomys griseoflavus 


Galea leucoblephara 


Euneomys chinchilloides 


Eligmodontia spp. 


Ctenomys spp. 


Calomys musculinus 


Akodon iniscatus 


Abrothrix olivacea 


Abrothrix hirta 


Id NMDS 


10165 


78 


42 


27-30 cm 


V 


6/41 256 5,13 


3,85 


2156 6,41 


11,54 53,85 


2,56 


5,13 


10 1,75 


IS 


52 


20 


30-33 cm 


6,19 265 3,54 


5,31 


17,70 46,02 1,77 7,08 


2,65 


7,08 


1,82 


111 


55 


44 


118 


33-36 cm 
(675-549 cal AP) 


6,32 3,16 7,37 


6,32 


2,11 


131 


2,11 


13,68 46,32 


3,16 


2,11 
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Cueva Peligro, Cuadrícula 2 


1,83 


39 


14 


Superficial 


sup 


Si 188 115 


2,56 


SS 


12,82 


12182035/90 


2,56 


1,29 


53 


22 


00-03 cm 


153241 


9,43 ES 755 5885 


(EA SA 


1850 588 


10 1,86 


44 


19 


03-06 cm 


11,36 


9,09 22) 6,82 682 4,55 


14455 SE LEE 


2,27 


1,68 


42 


21 


06-09 cm 


11,90 


7,14 A ZESS 


7,14 50,00 


2,38 £,76 


1,57 


55 


29 


09-12 cm 


1218 545 


3,64 3,64 


1,82 


5,45 


1218 5218 


1,82 


Ni] 1,82 


68 


31 


10 


12-15 cm 


10,29 


4,41 


5,88 4,41 


4,41 


2,94 


1,47 


14,71 45,59 


4,41 
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Tympanoctomys kirchnerorum 


Thylamys pallidior 


Reithrodon auritus 


Phyllotis xanthopygus 


Oligoryzomys longicaudatus 


Notiomys edwardsii 


Microcavia australis 


Loxodontomys micropus 


Lestodelphys halli 


Graomys griseoflavus 


Galea leucoblephara 


Euneomys chinchilloides 


Eligmodontia spp. 


Ctenomys spp. 


Calomys musculinus 


Akodon iniscatus 


Abrothrix olivacea 


Abrothrix hirta 


ld NMDS 


11 1,78 


105 


10 


50 


16 


15-18 cm 


4,76 9,52 


3,81 


190 0,00 4,76 


15,24 47,62 2186 2,86 


3,81 


2,86 


11 18 


92 


42 


15 


18-21 cm (“Moderno”) 


5/43 6,552 


5,43 


0,00 4,35 


2,17 


16,30 45,65 2,17 5,43 


3,26 


3,26 


12 182 


11117 


10 


52 


13 


21-24 cm 


427 684 855 6,84 


2,56 


3,42 0,85 


1,71 


11,11 44,44 


5,13 


4,27 


1 13 


PATAS) 


16 17 12 


10 


138 


43 


18 


21-24 cm bis 


6,18 4,36 


5,82 


1,82 3,64 


2,91 


1,82 


15,64 50,18 


4,73 


2,91 


13 1,86 


407 


30 22 26 


25 


30 50 186 


117 


24-27 cm 
(910-664 cal AP) 


IV 
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737 541 639 0,125 


6,14 


12,29 45,70 0,98 1,72 0,25 1,97 


7,37 


4,18 


ISS 


485 


22 


39) 


47 


29 


14 


42 216 


46 


16 


27-30 cm 


1,86 5,98 969 804 4,333 0,21 


2,89 0/41 


0,62 


330 948 8,66 44,54 


11 1,277) 


400 


32 21 14 


26 


12 


194 


34 46 


10 


30-33 cm 


3,50 


5,25 


6,50 8,00 


11,50 48,50 0,75 3,00 2,00 


2,550 8,50 


11 1,86 


12 174 


10 


12 


15 82 


12 


33-36 cm 


5,75 b/17 6,90 


6,90 


3,45 


1,15 4,02 


6,90 862 47,13 


4,02 


1/6 


11 


244 


111 


14 


118 


28 


120 


17 


16 


36-39 cm 
(1.267-935 cal AP) 


5,74 4,51 


11,48 7,79 


1,64 


2,87 


0,41 


6,56 6,97 49,18 


2,87 


11 1,76 


81 


42 


39-42 cm 


V 


4,94 4,94 


7,41 


3,70 


2,47 


2,47 


2,47 


4,94 51,85 


8,64 6,17 


método se basa en la abundancia de taxones, en este caso 
micromamiferos, con afinidades por diferentes ambientes. 
Dado que todas las especies encontradas en los yacimien- 
tos paleontológicos viven en la actualidad, se pudieron re- 
señar sus preferencias ambientales (véase Udrizar Sauthier, 
2009) y extrapolarlas al pasado (Andrews, 1990). Se utiliza- 
ron indicadores de presencia-ausencia y variaciones en la 
abundancia relativa (sobre los valores de MNI) de las espe- 
cies de micromamiferos. Como parámetro actual se utili- 
zaron 18 muestras de micromamiferos (Tab. 3) recolectadas 
en los alrededores de los yacimientos (Fig. 1.3) y con el 
mismo origen tafonómico que las muestras fósiles. 

Para Cada muestra se calcularon la riqueza y diversidad 
(Shannon-Wiener). Se efectuó un escalamiento multidi- 
mensional no métrico (NMDS por sus siglas en inglés: Non 
Metric Multidimensional Scaling) sobre una matriz de abun- 
dancias relativas, con el objeto de evaluar conjuntamente 
las relaciones entre especies, niveles y localidades. Para ello, 
algunos niveles fueron agrupados (Tab. 2), teniendo en 
cuenta su posición estratigráfica, cronología y similitud (¡.e., 
índice de Bray Curtis > 0,60). Este agrupamiento consistió 
en promediar los valores de las abundancias relativas de 
cada taxón. Para el NMDS se utilizó el índice de Bray-Curtis 
como medida de similitud y se incluyeron en el análisis: la 
muestra paleontológica proveniente del yacimiento Grieta 
El Torito (GET, Fig.1.3; 14321-13476 cal AP; Teta et al. 
2009a), la muestra paleontológica proveniente del sitio 
Alero Las Plumas (ALP, Fig.1.3; 540-283 cal AP; Pardiñas 
et al, 2012) y 18 muestras de egagrópilas actuales (Tab. 3; 
Fig. 1.3). Todos los análisis fueron realizados mediante el 
software R 3.3.1 (R Development Core Team, 2016), pa- 
quete vegan (Oksanen et al, 2014). 


RESULTADOS 
Aspectos tafonómicos 

Si bien existen múltiples formas de incorporación de mi- 
crovertebrados al registro fósil (e.g., Andrews, 1990; Stahl, 
1996; Pardiñas, 2000), una de las más frecuentemente in- 
volucradas es la acción trófica de aves y mamíferos depre- 
dadores. La posición de los materiales, generalmente por 
debajo de abundantes deyecciones de aves rapaces, la 
existencia de egagrópilas enteras dentro de las secuencias 


(particularmente en PLA y CP), las marcas de digestión 
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moderada en incisivos, como así también las abundancias 
relativas de las especies de micromamíferos, son indicios de 
que búhos y lechuzas fueron los principales agentes tafo- 
nómicos implicados en la génesis de las cinco secuencias 
estudiadas. En la cuenca del río Chubut es frecuente encon- 
trar dos especies de estas aves, Bubo magellanicus (Aves, 
Strigidae) y Tyto furcata (Aves, Tytonidae). Esta última es la 
responsable de la mayoría de las acumulaciones de pe- 
queños vertebrados que se encuentran actualmente en la 
región (Formoso et al, 2016); teniendo en cuenta esta in- 
formación, 7. furcata aparece como la especie que mayor in- 
tervención habría tenido en la generación de los agregados 
fósiles aquí estudiados. Si bien en las cinco secuencias con- 
sideradas en este trabajo no se puede descartar el ingreso 
de materiales por causas eto-ecológicas (sensu Pardiñas, 
1999, 2000), la participación de este tipo de proceso parece 
haber sido muy limitada. Esto está fundamentado por el 
hecho de que no se hallaron materiales craneanos comple- 
tos, esqueletos articulados o rellenos de cuevas durante las 
excavaciones. El estado de conservación de los materiales 
es variable entre los diferentes yacimientos; por ejemplo, 
en los niveles inferiores de la CC y CV los restos óseos ten- 
dieron a estar muy fragmentados, mientras que en todos 
los niveles de PLA se encontraron muy bien conservados. 
No se observaron marcas de dientes o digestión profunda 
que puedan asimilarse con el consumo por parte de carní- 
voros medianos o grandes (félidos, mustélidos y cánidos; 
Mondini, 1994; Borrero y Martín, 1996; Montalvo et al, 
2007, 2008; Montalvo y Fernández, 2019). Finalmente, 
también se descarta que los materiales hubiesen sido in- 
gresados por grupos humanos con la finalidad de servir 
como alimento, pues no se registran sobre los restos las al- 
teraciones típicas que ocurren en esos casos (¡.e., patrón de 
alteración térmica restringido al extremo distal de huesos 
largos; véase Pardiñas, 2000; Teta et al, 2005; Fernández et 
al, 2017). En las secuencias estudiadas se observaron 
eventos de fuego en la CC, con concentración de materiales 
carbonosos, presumiblemente fogones, los que produjeron 
alteraciones variables en los restos óseos. Las condiciones 
de yacencia y rubefacción del sedimento ubicado por debajo 
de los fogones sugieren que el material óseo fue alterado 
incidentalmente y no a causa de un consumo. 
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Figura 4. Mandíbulas, en vista lateral, mostrando las diferencias entre las 18 especies de micromamíferos registradas en esta investigación (para 
un detalle de los rasgos morfológicos diagnósticos véase Udrizar Sauthier et al, 2020). 1, Lestodelphys halli. 2, Thylamys pallidior. 3, Abrothrix hirta. 
4, A. olivacea. 5, Akodon iniscatus. 6, Calomys musculinus. 7, Eligmodontia spp. 8, Euneomys chinchilloides. 9, Graomys griseoflavus. 10, Loxodontomys 
micropus. 11, Notiomys edwardsii. 12, Oligoryzomys longicaudatus. 13, Phyllotis xanthopygus. 14, Reithrodon auritus. 15, Galea leucoblephara. 16, 
Microcavia australis. 17, Ctenomys spp. 18, Tympanoctomys kirchnerorum. Escala= 10 mm. 
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Análisis de los yacimientos paleontológicos 

Entre las cinco secuencias se contabilizaron un total 
de 12.644 individuos (MNI). En conjunto, se registraron al 
menos 18 taxones de micromamíferos no voladores. Las 
abundancias de las especies representadas en los ensam- 
bles de las cinco secuencias aquí estudiadas se muestran 
en la Tabla 2. 


PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA 


Orden DIDELPHIMORPHIA Gill, 1872 
Familia DIDELPHIDAE Gray, 1821 


Género Lestodelphys Tate, 1934 


Especie tipo. Lestodelphys halli(Thomas, 1921). Pleistoceno-Reciente. 
Centro-oeste y sur de Argentina. 


Lestodelphys halli (Thomas, 1921) 
Figura 4.1 


Género Thylamys Gray, 1843 


Especie tipo. 7hylamys elegans Waterhouse, 1839. Holoceno—-Reciente. 
Norte y centro de Chile. 


Thylamys pallidior (Thomas, 1902) 
Figura 4.2 


Orden RODENTIA Bowdich, 1821 
Familia CRICETIDAE G. Fischer, 1817 


Género Abrothrix Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Abrothrix longipilis (Waterhouse, 1837). Pleistoceno 
Reciente. Centro de Chile. 


Abrothrix hirta (Thomas, 1895) 
Figura 4.3 
Abrothrix olivacea (Waterhouse, 1837) 
Figura 4.4 


Género Akodon Meyen, 1833 


Especie tipo. Akodon boliviensis Meyen, 1833. Pleistoceno—Reciente. 
Sur de Perú, oeste de Bolivia y noroeste de Argentina. 
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Akodon iniscatus (Thomas, 1919) 


Figura 4.5 


Género Calomys Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Calomys laucha (Fischer, 1814). Pleistoceno—Reciente. 
Sudoeste de Bolivia, Paraguay y sur de Brasil hasta Uruguay y cen- 
tro-este de Argentina. 


Calomys musculinus (Thomas, 1913) 


Figura 4.6 


Género Eligmodontia G. Cuvier, 1837 


Especie tipo. Eligmodontia typus G. Cuvier, 1837. Pleistoceno—Reciente. 
Centro-sur de Argentina. 


Eligmodontia spp. Cuvier, 1837 
Figura 4.7 


Género Euneomys Coues, 1874 


Especie tipo. Euneomys chinchilloides (Waterhouse, 1839). Pleistoceno 
Reciente. Centro-oeste y sur de Argentina y sur de Chile. 


Euneomys chinchilloides (Waterhouse, 1839) 


Figura 4.8 


Género Graomys Thomas, 1916 


Especie tipo. Graomys griseoflavus (Waterhouse, 1837). Pleistoceno 
Reciente. Norte, centro y sureste de Argentina. 


Graomys griseoflavus (Waterhouse, 1837) 


Figura 4.9 


Género Loxodontomys Osgood, 1947 


Especie tipo. Loxodontomys micropus (Waterhouse, 1837). Pleistoceno 
Reciente. Suroeste de Argentina y centro y sur de Chile. 


Loxodontomys micropus (Waterhouse, 1837) 
Figura 4.10 


Género Notiomys Thomas, 1890 


Especie tipo. Notiomys edwardsii(Thomas, 1890). Pleistoceno- 
Reciente. Sur de Argentina y Chile. 
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Notiomys edwardsii (Thomas, 1890) 
Figura 4.11 


Género Oligoryzomys Bangs, 1900 


Especie tipo. Oligoryzomys fulvescens (Saussure, 1860). Reciente. 
América Central. 


Oligoryzomys longicaudatus (Bennet, 1832) 
Figura 4.12 


Género Phyllotis Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Phyllotis darwinii(Waterhouse, 1837). Holoceno- 
Reciente. Centro y norte de Chile. 


Phyllotis xanthopygus (Waterhouse, 1837) 
Figura 4.13 


Género Reithrodon Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Reithrodon typicus Waterhouse, 1837. Holoceno- 
Reciente. Corrientes, Entre Ríos y Uruguay. 


Reithrodon auritus (G. Fischer, 1814) 
Figura 4.14 


Familia CAVIIDAE Waterhouse, 1839 


Género Galea Meyen, 1833 


Especie tipo. Galea musteloides Meyen, 1833. Holoceno—Reciente. 
Altiplano de Bolivia, Chile y Perú. 


Galea leucoblephara (Meyen, 1832) 
Figura 4.15 


Género Microcavia Gervais y Ameghino, 1880 


Especie tipo. Microcavia australis (l. Geoffroy Saint-Hilaire y d'Orbigny, 
1833). Pleistoceno-Reciente. Norte, centro y sur de Argentina. 


Microcavia australis (l. Geoffroy Saint-Hilaire 


y d'Orbigny, 1833) 
Figura 4.16 
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Familia CTENOMYIDAE Lesson, 1843 


Género Ctenomys Blainville, 1826 


Especie tipo. Ctenomys brasiliensis (Blainville, 1826). Reciente. 
Uruguay. 


Ctenomys spp. Blainville, 1826 
Figura 4.17 


Familia OCTODONTIDAE Waterhouse, 1839 


Género Tympanoctomys Yepes, 1942 


Especie tipo. Tympanoctomys barrerae (Lawrence, 1941). Holoceno- 
Reciente. Centro-oeste de Argentina. 


Tympanoctomys kirchnerorum (Teta, Pardiñas, Udrizar 
Sauthier y Gallardo, 2014) 
Figura 4.18 


Riqueza y abundancia de especies 

PLA. Se registraron 18 especies de micromamiferos no 
voladores (Tab. 2; Fig. 5). Todas las especies se encontraron 
simultáneamente en los niveles 2, 5 y 6. La riqueza de los 
diferentes niveles fluctuó entre 12 (nivel 11) y 18 (niveles 
2, 5 y 6); en promedio, estos valores son más elevados que 
los de las muestras actuales (Tabs. 2 y 3). Si bien algunas 
fluctuaciones menores (de una o dos especies) pueden 
estar vinculadas al tamaño de muestra, se puede observar 
que las muestras actuales tienen un elevado MNI y que 
aún las muestras más pequeñas de la secuencia fósil (nivel 
10, MNI= 199; nivel 12, MNI= 140) tienen mayor riqueza 
que la registrada en la actualidad en la muestra más grande 
(36 km W Los Altares, MNI= 1028). La diversidad específica 
es mayor en las muestras fósiles que en las actuales, 
alcanzándose los mayores valores en los niveles 3 y 8 (Tab. 
2; Fig. 5). A. iniscatus, C. musculinus, Ctenomys Spp., 
Eligmodontia spp., M. australis, N. edwardsii, O. longicaudatus, 
P. xanthopygus y R. auritus tienen un registro continuo en la 
secuencia (Tab. 2; Fig. 5). Prácticamente lo mismo ocurre 
con 7. pallidior y L. micropus, las cuales solo están ausentes 
en un único nivel (8 y 3, respectivamente). Otras especies, 


como 4. hirta, A. olivacea, E. chinchilloides, G. leucoblephara, G. 


griseoflavus, L. halli y T. kirchnerorum tienen registros 
discontinuos (Tab. 2; Fig. 5). Los taxones dominantes en el 
PLA son (en orden de frecuencia) Eligmodontia spp., R. auritus, 
Ctenomys spp., P. xanthopygus y A. iniscatus y representan 
más del 85% de los micromamiferos registrados en el 
yacimiento. En las muestras actuales, los taxones 
dominantes son Eligmodontia spp., C. musculinus, R. auritus, 
A. iniscatus y G. griseoflavus. Todas las especies de micro- 
mamiferos vivientes están representadas en al menos uno 
de los niveles fósiles, mientras que el caso contrario no se 
verifica, poniéndose en evidencia la desaparición local de 
A. hirta, N. edwardsii, O. longicaudatus, L. micropus y T. 
kirchnerorum. Otros taxones, como Ctenomysspp., R. auritus, 
P. xanthopygus y T. pallidior redujeron sus abundancias 
hacia la actualidad. Taxones como Eligmodontia spp., A. 
olivacea y M. australis prácticamente no fluctuaron en su 
representación, en tanto que A. iniscatus, C. musculinus y G. 
griseoflavus tuvieron abruptos incrementos en los 
ensambles de micromamiíferos vivientes (Tabs. 2 y 3; Fig. 
5). El análisis de la abundancia de las dos especies de 
micromamíiferos que más han incrementado su represen- 
tación en los ensambles de micromamiíferos vivientes (6. 
griseoflavus y C. musculinus) muestra que C. musculinus ya 
estaba presente en el valle medio del río Chubut hace 2,2 
ka. Sin embargo, su representación era baja en el pasado 
(< 5,5%) y recién experimentó un abrupto incremento en 
tiempos recientes, superando el 20% de abundancia 
(véase Tab. 3: 20 y 22 km E Los Altares). El registro de G. 
griseoflavus en el PLA muestra una colonización más tardía 
(< 2 ka) de la región y con frecuencias minoritarias (< 4%) 
durante la mayor parte del Holoceno Tardío; recién hacia la 
actualidad su abundancia se incrementa (13,5% en 22 km E 
Los Altares). 

CV, Se registraron al menos 14 especies (Tab. 2; Fig. 5); 
estuvieron presentes todas en simultáneo solamente en el 
nivel 130-140. En cuanto a riqueza y diversidad, los niveles 
inferiores de la secuencia tienen los menores valores de 
ambas variables, aunque esto podría estar influenciado 
por el reducido tamaño de esas muestras. A. iniscatus, 
Ctenomys sp., Eligmodontia spp., M. australis, O. longicaudatus, 
P. xanthopygus, R. auritus y T. pallidior tienen registro 
continuo en la secuencia, mientras que (C. musculinus 


aparece solo en el componente superior (Tab. 2; Fig. 5). 
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Eligmodontia spp. y P. xanthopygus fueron los taxones 
dominantes en las muestras holocénicas. Se verifica la 
desaparición en los ensambles de micromamíferos vivientes 
de 4. hirta, L. halli y T. kirchnerorum. Es interesante hacer 
notar la ausencia en los niveles inferiores de especies con 
afinidad por la PF del Monte, como C. musculinus, G. 
griseoflavus y G. leucoblephara (Tabs. 2 y 3; Fig. 5). 

CC. Se registraron al menos 13 especies, las mismas que en 
CV, excepto por 4. hirta (Tab. 2; Fig. 5). Todas las especies 
aparecieron simultáneamente en los niveles 6 y 7. El menor 
valor de riqueza (7) se registró en el nivel 12, posiblemente 
vinculado al bajo MNI de esa muestra (12 individuos). El 
valor de diversidad más elevado se registró en el nivel 4, 
mientras que el más bajo se registró en el nivel 8 (Tab. 2; 
Fig. 5). En la secuencia sedimentaria de la CC se observó que 
Eligmodontia spp., Ctenomys spp., P. xanthopygus, R. auritus y 
T. pallidiortienen registro continuo desde el nivel más anti- 
guo (nivel 15) hasta la actualidad (Tab. 2; Fig. 5). 4. iniscatus 
podría considerarse en este grupo, ya que está presente en 
todos los niveles, con excepción del nivel 12 (que, como se 
mencionó previamente, por la cantidad de restos que com- 
porta posiblemente tenga un sesgo en su riqueza). El taxón 
más abundante en la secuencia fue Eligmodontia spp.; en los 
conjuntos actuales de micromamíferos continúa siendo uno 
de los taxones con mayores abundancias relativas, siendo 
su dominancia solo reemplazada por G. griseoflavus en algu- 
nas pocas muestras (Tab. 3). En los ensambles vivientes 
están ausentes dos especies de micromamiferos: L. halliy 7. 
kirchnerorum. La primera tiene un registro discontinuo en la 
secuencia (Tab. 2). La segunda también tiene registro espo- 
rádico, estando representado solamente en cuatro niveles 
(Tab. 2). Un caso interesante es el comportamiento de O. 
longicaudatus, el cual está presente en los niveles 15 hasta 
el 2, pero desaparece en el nivel 1 y no se halla en muchas 
de las muestras actuales (Tab. 3). A. iniscatus y C. musculinus 
experimentan abruptos incrementos en los ensambles de 
micromamiferos vivientes (Tab. 3). Este hecho es aún más 
evidente en el caso de G. griseoflavus, cuya abundancia es li- 
geramente mayor al 4% en los ensambles del pasado, mien- 
tras que en la actualidad alcanza representaciones entre el 
20% y 40% (Tab. 3). P. xanthopygus y T. pallidior mantuvieron 
sus abundancias relativamente estables a lo largo de la se- 


cuencia, incluso en la actualidad. Ctenomys spp. disminuyó 
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su abundancia en los ensambles de micromamiferos vi- 
vientes. Los cávidos tienen una representación bastante 
esporádica y minoritaria en los ensambles del pasado, al- 
canzando valores de abundancia cercanos al 6%. 

CPC1. Se registraron 11 especies, las mismas que en CC, 
excepto por L. halliy T. kirchnerorum (Tab. 2; Fig. 6); estas se 
hallaron en simultáneo en la mayoría de los niveles. Los va- 
lores más bajos de riqueza fueron 9 y 8, correspondientes a 
los niveles 03-06 y Superficial, respectivamente. La mayor 
diversidad se obtuvo en el nivel 12-15, mientras que la menor 
en el nivel 27-30 (Tab. 2; Fig. 6). Todos los taxones manifes- 
taron un registro continuo a lo largo de la secuencia, excepto 
los cávidos M. australis y G. leucoblephara, cuyas abundan- 
cias relativas nunca superaron el 5%; y O. longicaudatus, 
ausente en el nivel Superficial. Eligmodontia spp. fue el taxón 
de mayor representación, acompañado por Ctenomys spp. y 
P. xanthopygus. Hacia los niveles superiores, G. griseoflavus 
incrementó de forma considerable su abundancia relativa, 
incluso hasta sobrepasar a Eligmodontia spp. en el Superfi- 
cial, situación que se verifica también en algunas muestras 
actuales (Tab. 3). 7. pallidior y C. musculinus aumentaron 
hacia los niveles superiores, aunque en menor medida. En 
cambio, Ctenomys spp., R. auritus y O. longicaudatus, dismi- 
nuyeron su representación hacia los niveles superiores. 
CPC2. Se registraron 13 especies, las mismas que en CC 
(Tab. 2; Fig. 6). La menor riqueza (9) se observó en los nive- 
les superiores, aunque esto puede deberse a tamaños 
muestrales pequeños. La diversidad fluctuó de forma suave, 
con el menor valor en el nivel 09-12 y el mayor en el nivel 
21-24 (Tab. 2; Fig. 6). Las mayores abundancias relativas 
correspondieron a Eligmodontia spp. y Ctenomys spp. Como 
en CPC1, G. griseoflavus y 7. pallidior aumentaron su repre- 
sentación en los ensambles hacia los niveles superiores (el 
primero de forma más marcada), mientras que Ctenomys 
spp., R. auritus y O. longicaudatus disminuyeron. L. halli y 7. 
kirchnerorum dejaron de registrarse a partir de los niveles 


21-24 y 24-27, respectivamente. 


Análisis multivariado 

Globalmente, el NMDS (Fig. 7) muestra que los ensam- 
bles fósiles se separan de los actuales. Entre las muestras 
fósiles se observa mayor similitud entre los sitios emplaza- 
dos actualmente en la PF del Monte, asociándose con re- 
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Figura 5. Descripción de Perfil Los Altares (PLA), Cueva de la Virgen (CV) y Cueva Caolinera (CC) (Provincia del Chubut, Argentina). Las curvas gri- 
ses muestran los cambios en la abundancia relativa, expresada como porcentaje del número mínimo de individuos (MNI). Taxones con abun- 
dancias relativas < 3% no se muestran, < 10% en gris claro, < 25% gris, > 25% gris oscuro. Las curvas azules/verdes/naranjas muestran las 
variaciones en la riqueza (R) y diversidad (Shannon-Wiener, H). Abreviaturas: Ai, Akodon iniscatus; Cm, Calomys musculinus; Ct, Ctenomys spp.; 
Elig, Eligmodontia spp.; Gg, Graomys griseoflavus; Lm, Loxodontomys micropus; Ma, Microcavia australis; Ol, Oligoryzomys longicaudatus; Px, Phyllotis 


xanthopygus; Ra, Reithrodon auritus; Tp, Thylamys pallidior. 
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Figura 6. Descripción de Cueva Peligro, cuadrícula 1 (CPC1) y cuadrícula 2 (CPC2). Las curvas grises muestran los cambios en la abundancia 
relativa, expresada como porcentaje del número mínimo de individuos (MNI). Taxones con abundancias relativas <3% no se muestran, <10% en 
gris claro, <25% gris, >25% gris oscuro. Las curvas amarillas muestran las variaciones en la riqueza (R) y diversidad (Shannon-Wiener, H). 
Abreviaturas: Ai, Akodon iniscatus; Cm, Calomys musculinus; Ct, Ctenomys spp.; Elig, Eligmodontia spp.; Gg, Graomys griseoflavus; Lm, Loxodontomys 
micropus; Ma, Microcavia australis; Ol, Oligoryzomys longicaudatus; Px, Phyllotis xanthopygus; Ra, Reithrodon auritus; Tp, Thylamys pallidior. 
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gistros para P. xanthopygus, G. leucoblephara y T. pallidior. 
En cambio, los distintos niveles de PLA se ubicaron hacia 
valores negativos del NMDS-1, junto con las muestras de 
ALP y de GET, caracterizándose por la presencia de especies 
típicamente patagónicas como R. auritus, A. hirta y N. ed- 
wardsii. De los yacimientos emplazados en el Monte, CV es 


el más similar a PLA, especialmente hacia su nivel basal (V! 


Muestras Paleontológicas 


en la Fig. 7; “última excavación”); luego, algunos niveles 
superiores se ordenaron hacia las muestras actuales. Las 
muestras actuales muestran dos tendencias mayores, 
según si corresponden a la estepa patagónica (PF Patagó- 
nica), caracterizadas por la presencia de 4. olivacea, o al 
Monte (PF del Monte), donde las especies dominantes son 


C. musculinus y G. griseoflavus. 


Muestras Actuales 


O PLA 0 CC 0 CV O CPC1 O CPC2 NEP BM 


Stress = 0,13 


NMDS 2 


-0,5 0,0 0,5 1,0 
NMDS 1 


Figura 7. Escalamiento multidimensional no paramétrico (NMDS) para muestras fósiles y actuales de micromamíferos no voladores del río Chubut 
(Provincia del Chubut, Argentina). PLA, Perfil Los Altares; CC, Cueva Caolinera; CV, Cueva de la Virgen; CPC1, Cueva Peligro, cuadrícula 1; CPC2, 
Cueva Peligro, cuadrícula 2; EP, muestras actuales de la estepa patagónica (PF Patagónica, Oyarzábal et al, 2018); M, muestras actuales del Monte 
(PF del Monte, Oyarzábal et al, 2018). La numeración de las muestras paleontológicas y actuales se corresponde con las Tablas 2 y 3, 
respectivamente. Abreviaturas: Ah, Abrothrix hirta; Bo, Abrothrix olivacea; Ai, Akodon iniscatus; Cm, Calomys musculinus; Ct, Ctenomys spp.; Ech, 
Euneomys chinchilloides; Gg, Graomys griseoflavus; Gl, Galea leucoblephara; Lm, Loxodontomys micropus; Ma, Microcavia australis; Ne, Notiomys 
edwardsii; Ol, Oligoryzomys longicaudatus; Px, Phyllotis xanthopygus; Ra, Reithrodon auritus; Tk, Tympanoctomys kirchnerorum; Tp, Thylamys pallidior. 


398 


MICROMAMIFEROS HOLOCENICOS DE PATAGONIA CENTRAL 


86'L 96€ 56% 76'S 86'L LEG69 96'E 16S 86'L 
En E 10M 2 Y S 9 E [0JA v) 9 E (€S 3-dND) U0q18) UOPeue) 953 09582 M UN /'OL OL 
96€ “EZ YE 0L'Z SO'ZL 8L'0 8L'0 ¿t159 tt1L 96€ 087 
A SL 19 L L v9.8 CASA (167 'LEZ 'L9 3-dN9) 12 du Á sz Ny Uondasiajul 6 
L90 675 ZZ'L ZUL L7EL 95'Lt7 t11Z SE'LZ 6t7'S L9O 
ES L OL t9L  L 6 rá rá dá 8L v) 9€ 6 L (ZLL 3-dN)) $9483/y so7 3 UA zz 8 
SOL +19 119 so'L LZ' LLZS LZ'Y 8S'LZ ZE9 
SL 6 CEL E 6 6 E 8 66 8 E al (2GZ 3-dN)) $9181/y $07 3 UN OZ L 
890 SEL El'Y E0'z 8€'E 1S'L19 8€'E 18 'ZL SOY 
CAC S A té L € S 00L Ss 6L 9 (2172 3-dN9) € S98Jy SOT] 9 
88'L ENG SL'El E9'G E90 0S/ 000 £ENO0 88'LG S/'8 GL'E 
L9L OL 09L. € 6 EE 6 B zL L £8  *L 9 (176 3-dND) L S9Jeyy so7 S 
870 88'6 8S'0 00'E OL'0 LO'9 E0'2G L8'Z 60'9L £v'8 8s'0 
YSL LL ZEOL S  Z0L 9 LE L Z9 1£S 67 99L /8 9 (06 '0Z 'LS 3-dND) Sa.e21y SO7 M UN DE v) 
7S'L 98SZ $4S'L 7S'L 000 LSO tS'L 2998 SO'Z €0'L LSO 997 
LLO LIL Ss6lL E S € € L € Ss9L y E L S (8LZ 3-dN)) epeB3napeln e7 e3 € 
8L'L 679 8z'zL 9oL'0 9L'0 sse 000 910 88 8785 21'8 972 L80O 9772 
OS'L El 6l9 LL vE  9L L L zZ L vá Z9€ *S  tL S *vL (OL Z 3-dND) z UBUIY old ap odue) E 
ZUZ EUL 07% ZL'O 000 ZL'O £€'E 000 670 86'18 LE ZZZ Z9D STO 
£E80 ZL 018 8lL OL tE L L L7 Y  *99 97  8L S E (99Z 'YEL 'LZL 3-dND) 01101 13 9153 L 
s ña] ka] 1%] == ñu] ña] = ña] s Y 5 5 ña] ña] S un 
A -  -  : S 
8 $ 3 3 8 3 E 5 2 323 2 £ 8 2 = 2 
O Ss Y S E 3 g 3. $ S S 3 .£ > DP 
Y S Y y Sa nu] S S ES E 
E BSOS» e. $323 5 $ $ 8 8 E 8 E 
ÉS S > S = 2 AS] 50 5 <= S S E 3 = 
A 
E 2 8 2 E 8 5 2% 5 3 E Q s * 2 
E + E E $ E S 
Q ES x S 
S ÉS a 
So 
S 


(3-dN)) 0>1403e3ed ¡2UONeN 01343) |3p ,,210sse|A 0113, souyy Á sejido13e33 9p [811938] SP U01933/0) e] ua o11031SOd 
-34 9p OJ3UINU NS Á (H “19U31N-UOUUPYS) PepIsianip (4) ezanbia (1) SOPezI]1qe3u03 SONPIAIPuI! ap ¡2303 ¡a (e epun33s) anmadsa epe) afejua3od “(8114 e4auid) amadsa epe) ap [NIN [9 
23/pUl 9S [9N/U PLPE) PIE "INqny) 011 [9p OIpau a/¡en ¡9 US Sepey93/0) sa¡eny0e ses3sanul gL US sOpe]¡ey saJopejon ou so/apueu sou3anbad ap s03534 SO] 3P (INIA) VOIP IUEN) - € VIAVL 


399 


GO'E ¿9% 28€ SO El'S 7U8z ES'L 182 SO LUSL 1ES 


E6L LL Zz90z 8 Z OL 8 SL ul 7 HL E 07 (ELL 3-dND) Pe1u0) odule) 0958) M Ny Ez 8L 
0/'E 87'L 710 LE'DE LEOS ZUZ OLE LL 
EL 8 SEL S a L Ly 89 € S OL (t7LL 3-dN0) z Spueln erpald LL 
76Z 060 OL'ZL 150 90'27 1E'D 9S'6L 87'0 LGEL 1LL 

Z9L OL 69.L ZGS 9L  vLZ OL vil 9 97E S  G6EZ LEL (649 '80€ '9EZ '90Z 'E9 3-AN)) 0.8lJad nan) 9L 
o LUGL SL SYLL 9€'0 1627 Z8'L 9€'8 78'L 00'7 SG'9 
o 
Ny 
AI OL'L OL SLZ ZY  v  8%7 L gl Ss á S LL EL (1z2Z "SSL "25 3-49) e1au¡oe) enan) SL 
Im 
E 1718 ZLUZ S08 270 58'0 Z6'6L LL'SE 997 LL E6'S 
pa 78'l OL 9EZ2 07 S  6L L Z L7 Es UE (05-dN)) U3811n e] ap enan) 7L 
[em 
3 07'L 0%Z 08'L SL 'sz 06'0S 6S'E LL'El OZ'L 
pun] 
S SEL 6 ¿9L  z V € rá) sS8 9 € Z (00€ '¿SL 3-dN)D) Seun¡d se] q y S'6 EL 
1 
a 977 Z7YL 19 68'17L LE'9L LO'GE ZY'L L1/'0 O9SL LO 
o 
IN 
' ah OL NS Z 8 LZ EZ SS a L zz L (175 3-dN9) U0q/8) UOPeue) 153 0358) 3 UN z el 
ru 
uU 
5 EZ'OL 60 1/'8L SL 09'8€ 9S5'1Z 97L 880 L1S'E 
3 ¿SL 6 ZE SE B 119 9 ZEL 18 S € 2 (1757 3-dN)9) € UOque5 uopeue) Ln 
[EN] 35 => a 5 
Ss "YN 3.3 $333 3358%88%228 3 
a 3 S > 3 S 5 Ss < S < 3 n n = S S = 
a S 3 S 3 E 2. E 2 E E 8 dE A z 
a a SE 2 Y S E Ss X% 3 S S £ 3 S SS 2 
3 = A] S E) -S y = ES 9 ES 3 e € S ES 
5 E E E e > E Re Sos ss se 
a 3 E E 4. s 8 8 $ > y 2 6 Y E £ E£ 
— EYES e 8 5 3 Y E ú s X 2 

Z SS = = Y Ss 8 3 S 
X a = S 6] AS 
a S e a 
S 


“XL, 


UO!enunuO) - E VI8VL 


400 


y 


DISCUSIÓN 
Micromamiíferos y paleoambientes 

La información paleoambiental inferida a partir del es- 
tudio de micromamíferos en Patagonia se ha incrementado 
en los últimos años; sin embargo, considerando la extensión 
de la región, la información disponible continúa siendo es- 
casa. Las secuencias que abarcan el Holoceno completo, 
localizadas en el noroeste patagónico, revelan que las co- 
munidades de pequeños mamíferos terrestres han fluctuado 
minoritariamente durante el Holoceno, manifestándose 
variaciones específicas de algunos taxones, pero no reem- 
plazos masivos (Pearson, 1987; Pearson y Pearson, 1993; 
Pardiñas et al., 2011; Fernández et al, 2012; Pardinas y 
Teta, 2013; véase también Tammone et al, 2020). 

Hacia los 2,2 ka, en los alrededores de PLA, se desarro- 
llaba una estepa semi-arbustiva, donde Eligmodontia spp. 
era el taxón dominante. Posiblemente también existían 
matorrales de arbustos densos, lo que se infiere a partir de 
las abundancias de M. australis y L. micropus (Tognelli et al., 
2001; Teta et al, 2009b). P. xanthopygus es indicativo de la 
presencia de afloramientos rocosos (Pearson, 1995; Steppan 
y Ramírez, 2015), mientras que Ctenomys spp. y R. auritus 
se corresponderían con la existencia de una buena cober- 
tura de herbáceas y suelos blandos (e.g., Pearson 1995; 
Pardiñas y Galliari, 2001; Bidau, 2015; Pardiñas et al, 2015). 
Los ambientes riparios tendrían abundante cobertura vege- 
tal de pastos y arbustos, según se deduce de la frecuencia 
de O. longicaudatus (Pearson, 1995; Carbajo y Pardiñas, 2007; 
Andrade y Monjeau, 2014). La presencia de A. iniscatus y C. 
musculinus estaría indicando pastizales y ambientes con 
buena cobertura vegetal en las terrazas de inundación y 
ambientes aledaños al cauce del río (Pardiñas et al., 2000; 
Pardiñas, 2009; de Tommaso et al, 2014). La presencia en 
forma minoritaria de algunos elementos de las estepas más 
frías, como A. hirta, E. chinchilloides, L. halli y N. edwardsii, es 
indicativa de ambientes de estepa (cf. Pardiñas et al, 2003, 
2011), quizás hacia el tope de las serranías que enmarcan el 
valle del río Chubut (Udrizar Sauthier y Pardiñas, 2014). 
Desde 1,2 ka y hasta finales del siglo XIX parecen haber 
persistido condiciones ambientales similares a las previas, 
destacándose las primeras ocurrencias de G. griseoflavus y G. 
leucoblephara. Estas dos especies son indicativas de una 
mayor influencia de la PF del Monte en el valle medio del río 
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Chubut (cf. Pardiñas et al, 2003; Udrizar Sauthier et al, 
2011, 2015), donde también habrían ocurrido formaciones 
arbustivas de mayor porte y de pequeñas dunas con vege- 
tación halófita (presencia de 7. kirchnerorum; Teta et al, 
2014b). Estos últimos ambientes podrían haberse desarro- 
llado bajo menores precipitaciones que las registradas en el 
milenio precedente. Hacia la sección superior de la secuen- 
cia del PLA se observa una disminución de los elementos 
esteparios (PF Patagónica; E. chinchilloides, N. edwardsii, L. 
halli, R. auritus, A. hirta; Pardiñas et al, 2003, 2011), mientras 
que se verifica un incremento de las especies vinculadas a la 
PF del Monte (4. iniscatus, C. musculinus, G. griseoflavus, G. 
leucoblephara y T. pallidior; Pardiñas et al,, 2003, 2011; Udrizar 
Sauthier y Pardiñas, 2014). Se infiere un cambio abrupto en 
los ambientes en época histórica, marcado por una sus- 
tancial disminución de la cobertura herbácea, proliferación 
de arbustos y modificación de ambientes riparios, que se 
refleja en la desaparición o dramática disminución de O. 
longicaudatus, L. micropus, R. auritus y T. kirchnerorum. 

Las secuencias de CV y CC permiten inferir que hacia los 
5,5 ka el paisaje dominante en las inmediaciones de la villa 
Dique Florentino Ameghino era una estepa semi-arbustiva 
con escasa influencia de la PF del Monte y con condiciones 
ambientales más extremas que las actuales (frías y húme- 
das). Esto se deduce a partir de la dominancia de Eligmodontia 
spp. y Phyllotis xanthopygus, de la riqueza específica y es- 
casa abundancia o ausencia de especies vinculadas al 
Monte (e.g., C. musculinus, G. griseoflavus; cf. Pardiñas et al, 
2003, 2011; Udrizar Sauthier et al, 2011; de Tommaso et 
al., 2014). Hacia los 4,0 ka habrían persistido los ambientes 
abiertos, de estepa semi-arbustiva con buena cobertura de 
herbáceas, hecho que se deduce de las abundancias rela- 
tivas de Eligmodontia spp., P. xanthopygus y R. auritus (cf. 
Pearson, 1995; Pardiñas et al, 2003). Posiblemente, tam- 
bién había parches de suelo arenoso y blando (elevada 
abundancia de Ctenomys spp.) y pequeñas dunas con arbus- 
tos de Atriplex lampa y otras especies halófitas (presencia 
de 7. kirchnerorum; Teta et al, 2014b). Finalmente, la pre- 
sencia de O. longicaudatus es consistente con el desarrollo 
de ambientes riparios con vegetación arbustiva densa (cf. 
Pearson, 1995; Carbajo y Pardiñas, 2007). Hacia los 3,0 ka 
los ensambles de micromamíferos de la CC parecen indicar 


condiciones ambientales similares a las descritas anterior- 


401 


Y A 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 378-406 


mente, con dominancia de especies de ambientes semi- 
arbustivos (Eligmodontia spp., P. xanthopygus y T. pallidion, 
con suelos cubiertos de vegetación herbácea (R. auritus) y 
ambientes riparios con buena cobertura, tanto arbustiva 
como herbácea (dado por la presencia de O. longicaudatus y 
A. iniscatus). Entre los 2,1-1,5 ka parecen imponerse con- 
diciones regionales un tanto más áridas, lo que se refleja 
en una disminución de la cobertura de pastizales (disminu- 
ción de R. auritus) y un probable aumento de zonas con roca 
expuesta y suelo desnudo (aumento de P. xanthopygus y 
Eligmodontia spp.). Entre los 1,2-0,6 ka las condiciones am- 
bientales parecen favorecer la existencia de arbustos con 
buena cobertura vegetal (elevada abundancia de Eligmodontia 
spp.; registro continuo para G. griseoflavus); las dos secuen- 
cias de CP son congruentes con este aspecto. Las exposi- 
ciones rocosas parecen estar bien representadas (elevada 
abundancia de P. xanthopygus), pudiendo registrarse también 
la presencia de pequeñas dunas con Atriplex(T. kirchnerorum). 
Los ambientes cercanos al río se encontrarían extendidos y 
con abundante vegetación herbácea en su planicie de inun- 
dación, según lo atestiguan las presencias de A. iniscatus, C. 
musculinus y O. longicaudatus. 

Globalmente, el estudio de los yacimientos considera- 
dos en esta investigación nos permite inferir que hacia los 
5,5 ka en el valle inferior del río Chubut las condiciones am- 
bientales eran más frías y húmedas que las actuales. Estas 
condiciones habrían permitido el desarrollo de una estepa 
arbustivo-graminosa con buena cobertura de herbáceas y 
suelos blandos. Hacia los 4,0 ka se habría producido un 
cambio que pudo haber involucrado disminución de precipi- 
taciones y aumento de temperatura, generando una mayor 
injerencia del Monte, con aumento de la participación de 
especies vegetales arbustivas (e.g., Schabitz, 1994, 2003; 
Mancini et al, 2005, 2008; Labraga y Villalba, 2009; Marcos 
et al, 2012, 2014). Hacia los 3,0 ka las condiciones pudieron 
haber fluctuado nuevamente a menores temperaturas y au- 
mento de precipitaciones. Estos cambios podrían vincularse 
con fluctuaciones en la intensidad de los westerlies y mayor 
influencia del anticiclón del Atlántico (Lamy et al, 2014). Po- 
siblemente, estos cambios se hayan debido a fluctuaciones 
menores de precipitación (125-200 mm de media anual) y 
temperatura (12-14 *C de media anual). Hacia los 2,2 ka, en 
el valle medio del Chubut se infieren ambientes dominados 
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por estepas graminoso-arbustivas más húmedas que las 
actuales. A orillas del río Chubut pudieron haberse desarro- 
llado microambientes bien vegetados y en el tope de las sie- 
rras que enmarcan el valle del río la cobertura vegetal de 
herbáceas habría sido elevada. Hacia los 1,3 ka los am- 
bientes habrían continuado dominados por una estepa 
graminoso-arbustiva con diversidad de microambientes, 
manifestándose una mayor influencia de la vegetación de 
Monte. En los últimos 1,0 ka, hacia el valle inferior, se hace 
más evidente la influencia del Monte, sugiriendo una dismi- 
nución de las precipitaciones, probablemente con valores si- 
milares a los actuales (150-175 mm; Marcos et al., 2014). 
En el valle medio del Chubut las condiciones habrían per- 
manecido sin mayores cambios durante este milenio, con 


respecto a las condiciones registradas previamente. 


Micromamiíferos y deterioro ambiental reciente 
Distintos ambientes en el Cono Sur de América del Sur 
evidencian un marcado deterioro ambiental producto de la 
actividad antrópica durante los últimos 0,2 ka (Pardiñas et 
al, 2011, 2012; Pardiñas y Teta, 2013; Teta et al, 2014a). 
Un caso paradigmático de esta situación se ejemplifica en 
el valle inferior del río Chubut; Pardiñas et al, (2000) infirie- 
ron condiciones similares a las actuales, de estepa arbus- 
tiva y herbácea con elementos de Monte, hacia los 1,8 ka. 
En los últimos 0,1 ka las prácticas agrícolas intensivas ha- 
brían provocado la homogeneización de los microambien- 
tes, transformando este valle en un agroecosistema 
(Williams, 1975; Hughes y Owen, 2002; PROSAP, 2008). Los 
ensambles actuales de pequeños mamiferos se caracte- 
rizan por la dominancia del sigmodontino oportunista C. 
musculinus, en comunidades que exhiben los más bajos ín- 
dices de diversidad de la región (e.g., Pardiñas et al., 2003, 
2011; Udrizar Sauthier y Pardiñas, 2014). Otro ejemplo de 
este deterioro está dado por el caso de Alero Las Plumas, 
que se ubica hacia el valle medio del río Chubut. En este sitio 
(datado en 0,4 ka) las muestras actuales también revelan 
valores de riqueza específica más bajos que en la muestra 
fósil y la extinción local de al menos cuatro sigmodontinos 
(4. hirta, L. micropus, N. edwardsiiy O. longicaudatus) y Un Ca- 
viomorfo (7. kirchnerorum; Pardiñas et al, 2012). En líneas 
generales, al igual que lo registrado para los sitios estudia- 
dos en este trabajo, la retracción de estos taxones parece 


tener una componente hacia el oeste, donde prevalecen 
contextos ambientales más fríos y húmedos. Esta tenden- 
cia es consistente con un progresivo corrimiento, con sen- 
tido NE-SO, de las condiciones climáticas en el norte y 
centro de Patagonia y el avance de la vegetación asociada 
con la PF del Monte por sobre la PF Patagónica (e.g., Teta et 
al., 2014a; Fernández et al., 2016). 

Sintéticamente, los ensambles de micromamíferos su- 
gieren la existencia de dos tendencias principales durante 
los últimos 5,0 ka. Para buena parte del segmento tempo- 
ral se mantuvo la estructura taxonómica, tanto cuantitativa 
como cualitativa, con cambios sutiles en las abundancias de 
algunas especies y reestructuraciones menores en los 
paisajes. Estos cambios refuerzan la idea de una respuesta 
individual y, por lo tanto, heterogénea, de las especies es- 
tudiadas (Modelo Gleasoniano; véase Grayson, 2008). En 
efecto, al menos para la mayor parte del Holoceno Tardío 
no se verifican reemplazos comunitarios integrales o drás- 
ticos (Modelo Clementsiano; FAUMAP Working Group, 
1996). Hacia los últimos 0,15 ka se hace evidente una mo- 
dificación más profunda de los ensambles signada tanto por 
extinciones como por incrementos o decrementos marca- 
dos de algunas especies (véase también Pardiñas et al. 
2005, 2012; Teta et al, 2005; Teta et al, 2014a, para otros 
sectores de las regiones pampeana y patagónica). Al menos 
en el río Chubut, las muestras actuales ponen de manifiesto 
una disminución de la cobertura vegetal de herbáceas, com- 
pactación de suelos, modificación de ambientes riparios y 
arbustización creciente (e.g.,, Pardiñas et al, 2000; Teta et al,, 
2005). La masiva introducción de ganado ovino a partir de la 
“Conquista del Desierto” (1880-1885; Coronato, 2010) llevó 
a que los campos se sobrecargaran y exigieran al máximo 
(Beeskow et al, 1987; Ares et al, 1995; del Valle, et al, 1998; 
Bisigato et al, 2005). Como corolario, el cambio más signi- 
ficativo en los ensambles estudiados es aquel que acontece 
en los últimos cientos de años y sindica a los humanos como 


uno de sus principales responsables. 
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Resumen. Se analiza la composición taxonómica cualitativa y cuantitativa de ensambles de micromamíferos (incluyendo didelfimorfos, 
quirópteros y roedores) generados por la acción trófica de aves estrigiformes. Estas muestras fueron coleccionadas en la localidad costera de 
Centinela del Mar (38? 26' 18,56" S; 58* 13' 17,42” O, General Alvarado, Buenos Aires, Argentina) y se escalonan, cronológicamente, para 
representar los últimos 500 años (¡e,, Holoceno Tardío-Antropoceno). Desde aquella más antigua se registran la extinción local o regional de 
seis especies de roedores (¡e., Bibimys torresi, Ctenomys sp., Eligmodontia typus, Necromys lasiurus, Phyllotis sp. y Pseudoryzomys simplex) y la 
extinción biológica de un quiróptero (Desmodus draculae). En las muestras más recientes se verifica un incremento dramático del roedor Calomys 
sp. La comunidad de micromamiferos contemporánea es el resultado de la acción del impacto antrópico, en particular las actividades agrícolas 
de la última centuria actuando sobre un pool de especies pauperizado por los cambios climáticos del Holoceno Tardío (e.g., Óptimo Climático 
Medieval, Pequeña Edad del Hielo). Se discute la referencia previa de ensambles no-análogos para este tipo de asociaciones caracterizadas por 
la ocurrencia en simpatría de taxones actualmente alopátricos. 


Palabras clave. Centinela del Mar. Bibimys. Pseudoryzomys. Desmodus. Extinciones. Impacto antrópico. Pequeña Edad del Hielo. Ensambles no- 
análogos. 


Abstract. MICROMAMMAL COMMUNITY CHANGES DURING LATE HOLOCENE-ANTROPOCENE IN SOUTHEASTERN BUENOS AIRES PROVINCE 
(ARGENTINA). The qualitative and quantitative taxonomic composition of the micromammal assemblages (including didelphimorphs, 
chiropterans, and rodents) derived from trophic activity of strigiform birds is analyzed. The studied samples have been collected in the coastal 
locality of Centinela del Mar (38? 26' 18.56” S; 58? 13' 17.42” W, General Alvarado, Buenos Aires, Argentina) and they are staggered, 
chronologically, to represent the last 500 years (e. Late Holocene-Antropocene). From those older is registered the local or regional extinction 
of six species of rodents (¡e Bibimys torresi, Ctenomys sp., Eligmodontia typus, Necromys lasiurus, Phyllotis sp. and Pseudoryzomys simplex) and 
the biological extinction of one chiropteran (Desmodus draculae). In the most recent samples is verified a dramatic increase in the rodent Calomys 
sp. The current micromammal community was shaped by the anthropic impact, especially the agricultural activities of the last century, acting 
on an impoverished pool of species due to global climate events during the Late Holocene (e.g., Medieval Warm Epoch, Little Ice Age). The 
previous reference of these types of assemblages as no-analog is discussed, being characterized by the sympatric occurrence of taxa currently 
allopatric. 


Key words. Centinela del Mar. Bibimys. Pseudoryzomys. Desmodus. Extinctions. Human-impact. Little Ice Age. No-analogue assemblages. 


EDUARDO P. Tonn! introduce, con su labor prolífica y pionera 
desde finales de la década de 1970, los vertebrados como 
elementos sustantivos para explorar la evolución climá- 
tico-ambiental del Cuaternario de la región pampeana de 
Argentina. Tras dos décadas de intensa actividad sinérgica 
con arqueólogos y arqueofaunas, logra conformar un corpus 
de información que permite definir y caracterizar los princi- 
pales eventos acaecidos en la historia regional desde el 
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Pleistoceno Tardío (e.g., Tonni, 1990; Tonni et al, 1999 y re- 
ferencias allí citadas). Con escasas variantes, este esquema 
se mantiene vigente y plantea una interacción compleja y 
dinámica, tanto a nivel temporal como espacial, entre fau- 
nas de "abolengo" patagónico-central versus brasílico o sub- 
tropical, para desembocar en el ensamble contemporáneo 
establecido hacia el último milenio (e.g., Tonni, 2017). 

Los micromamiferos, en particular roedores, pero tam- 
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bién marsupiales y quirópteros, no fueron ajenos a la masa 
de datos de diferentes yacimientos cuaternarios generada 
por Tonni y colaboradores (e.g., Tonni y Fidalgo, 1978, 1982; 
Tonni, 1982, 1985a; Tonni y Cione, 1984; Tonni et al, 1988). 
Sin embargo, aspectos intrínsecos (e.g., la dificultad para 
determinar restos muy fragmentarios), sumados al parcial 
caos taxonómico que caracterizó a algunos grupos de mi- 
cromamiíferos (e.g., Cricetidae) y la carencia de adecuadas 
colecciones comparativas, determinaron que jugaran un 
papel limitado en la construcción de las principales hipótesis 
paleoambientales (e.g., Tonni, 1985b; Cione y Tonni, 1995). 
Esta situación quedó reflejada por Voss y Myers (1991, p. 
430) cuando indicaron *few Quaternary faunas of Neotropical 
small mammals have been reported, but Pearson (1987) and 
Tonni et al. (1988) documented late Pleistocene or early Ho- 
locene muroid assemblages from temperate South America 
that are similar to present-day communities in the same areas” 
—se han reportado unas pocas faunas cuaternarias de 
pequeños mamíferos neotropicales, pero Pearson (1987) y 
Tonni et al. (1988) documentaron ensambles de muroideos 
del Pleistoceno Tardío u Holoceno Temprano, procedentes 
de la América del Sur templada, que son similares a las co- 
munidades actuales de las mismas áreas—. Este panorama 
cambiaría sensiblemente con los hallazgos generados, en 
forma mayoritaria, durante el último cuarto de siglo, a partir 
de yacimientos del sudeste bonaerense. Los mismos son el 
resultado no solo del estudio de faunas halladas en contex- 
tos arqueológicos (e.g., Pardiñas, 1995a, 2000; Goin, 2001; 
Quintana, 2001a; Scheifler et al, 2012; Teta et al., 2013), 
sino también en depósitos no-antrópicos (e.g., Pardiñas, 
1999a, 1999b). Aunque se han publicado algunas contribu- 
ciones puntuales (e.g., Pardiñas, 1996; Pardiñas y Tonni, 
2000), el grueso de la evidencia fáctica, incluyendo mate- 
riales y dataciones, permanece inédito en una tesis doctoral 
(Pardiñas, 1999a). 

Entre las localidades que han brindado ensambles de 
micromamíferos correspondientes al Holoceno terminal y 
Antropoceno, se destaca una emblemática por su signifi- 
cación para la paleontología y arqueología bonaerense: 
Centinela del Mar. Emplazada en el sudoeste de la Provincia 
de Buenos Aires, se caracteriza por la presencia de un frente 
acantilado que expone una sucesión estratigráfica represen- 


tativa del segmento Pleistoceno Temprano—-Antropoceno 
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(e.g., Tonni et al, 1987; Cenizo, 2011). Visitada por destaca- 
dos naturalistas y profesionales, fue epicentro de hallazgos 
singulares (como el denominado “Túmulo de Malacara”, 
véase Torres y Ameghino, 1913), para la problemática del 
hombre fósil sudamericano, temática candente en la primera 
mitad del siglo XX (e.g., Vignati, 1960; Bonomo y Scabuzzo, 
2016; Tonni, 2021). A la par, su riqueza paleontológica (e.g., 
Parodi y Parodi Bustos, 1952; Bogan et al, 2020; Candela et 
al, 2020; Cenizo et al., 2021) y el relativo buen estado de 
conservación de los ecosistemas costeros, la han conver- 
tido en el centro de una iniciativa que busca garantizar su 
preservación bajo un marco de protección legal (e.g., Cenizo 
et al, 2011, 2022; Celsi et al, 2016). 

El objetivo de este trabajo es documentar los ensam- 
bles de micromamiíferos hallados en el Holoceno Tardío— 
Antropoceno de Centinela del Mar y compararlos con otros 
coevos procedentes de localidades próximas. Con estos ele- 
mentos se pretende brindar una primera aproximación 
sobre la dinámica comunitaria de los pequeños mamiferos, 
durante los últimos 500 años, en el sudeste de la región 
pampeana. Para esto, la presente contribución enfatiza el 
análisis de los cambios en las estructuras taxonómicas 
cualitativas y cuantitativas de distintas muestras con cro- 
nologías acotadas, ya por fechados absolutos o relativos, 
intentando acceder a una inferencia fundada en relación a 
la conformación del ensamble faunístico actual. Además, 
se plantea una discusión en torno a los denominados agre- 
gados no-análogos, si aquellos recuperados en Centinela 
del Mar pueden adscribirse como tales y el alcance que po- 
dría implicar esto a la hora de efectuar reconstrucciones 


paleoambientales. 


MATERIALES Y MÉTODOS 

Acrónimos institucionales. CNP, Colección de Mamíferos, 
Centro Nacional Patagónico, Puerto Madryn, Chubut, Ar- 
gentina. CNP-E, Colección de Material de Egagrópilas y 
Afines "Elio Massoia”, Centro Nacional Patagónico, Puerto 
Madryn, Chubut, Argentina. MLP, Colección División Paleon- 
tología de Vertebrados, Museo de La Plata, Universidad 
Nacional de La Plata, La Plata, Buenos Aires, Argentina. 
Abreviaturas empleadas. AD, años calendario (anno Domini). 
ar AP, años radiocarbónicos antes del presente (tomando 


este en 1950 AD). M/m, molar superior e inferior, respecti- 
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vamente. NISP, número de especímenes identificados. MNMI, 


número mínimo de individuos. 


Localidades 

La mayor parte de las muestras aquí estudiadas fueron 
coleccionadas en Centinela del Mar (38? 26' 18.56" S; 58? 
13" 17.42” O, partido de General Alvarado, Provincia de 
Buenos Aires, Argentina; Fig. 1). Esta localidad se emplaza 
en el ámbito de la pampa interserrana, inmediata al Océano 
Atlántico. El paisaje local comprende una estrecha franja 
costera, ocupada por médanos y pastizales, en parte di- 
sectada por tres cursos de agua (de norte a sur, los arroyos 


El Pescado, La Nutria Mansa y Malacara). Esta porción con- 
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Monte Hermoso 


serva una importante heterogeneidad de ambientes semi- 
naturales con distintos grados de disturbios antrópicos (e.g., 
sistemas dunícolas fijos y activos, vegetación palustre y ri- 
paria próxima a arroyos y estuarios, forestaciones exóticas, 
agroecosistemas). 

A los fines comparativos, en esta contribución se discute, 
con moderado énfasis, aspectos relativos a otras localida- 
des arqueológicas o paleontológicas del sur bonaerense, a 
saber (Fig. 1): 

Nutria Mansa 1. Sitio arqueológico ubicado sobre el arroyo 
homónimo a 4,4 km al noroeste de Centinela del Mar (38* 
24' 54,2” S; 58% 15' 50,1” O). Los datos cronológicos, tafo- 


nómicos y faunísticos del mismo se han derivado de Bonomo 
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Figura 1.1, Mapa de la Provincia de Buenos Aires (Argentina) con la ubicación geográfica de Centinela del Mar (partido de General Alvarado) y 
de algunas otras localidades mencionadas en el texto principal y de las unidades en que se divide la región pampeana. 2-3, Perfil estratigráfico 
integrado (2) y geomorfológico (3) de la sección de acantilados expuesta en el frente costero de Centinela del Mar (modificado de Cenizo, 2011), 
con detalle de las litofacies (sedimentitas de caja) afectadas por las cuevas y los planchones carbonáticos masivos (plataformas) donde fue- 
ron hallados los ensambles de micromamiferos aquí estudiados (correspondientes al Holoceno Tardío—Antropoceno). 
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et al. (2009) y Gómez y Bonomo (2019). 

Balneario “Menta”. Sitio paleontológico próximo a la ciudad 
de Mar del Plata (38* 06' 48” S; 57* 34' 59” O). El nombre de 
esta localidad se entrecomilla ya que corresponde a un bal- 
neario comercial hoy día desaparecido. Información prelimi- 
nar sobre este yacimiento fue publicada en Pardiñas (1995b, 
1999a, 1999b). 

Cueva Tixi. Sitio arqueológico ubicado en el extremo sud- 
este del sistema serrano de Tandilia (ca. 37% 57' S; 58% 02' O; 
Mazzanti, 1997). Esta localidad, cuyos primeros datos fau- 
nísticos detallados fueron publicados por Tonni et al. (1988), 
ha recibido abundante atención debido a la diversidad y re- 
presentación cronológica de los materiales allí recuperados 
(véase, para una síntesis, Quintana, 2016 y referencias allí 
citadas). En lo que hace a aspectos cronológicos y taxonó- 
micos de los microvertebrados, en particular los recupera- 
dos de los niveles superiores del yacimiento, se ha tomado 
como referencia primaria a Quintana (2016: tabla 1). 
Divisadero Monte 6. Sitio arqueológico emplazado sobre la 
margen sur de la bahía de Samborombón (36* 23' S; 56% 56' 
O; Aldazabal et al, 2007). Los datos aquí analizados fueron 
tomados de Teta et al. (2013). 


Muestras estudiadas 

Desde las primeras prospecciones sistemáticas llevadas 
a cabo en Centinela del Mar (a comienzos de los años '90), 
se detectaron acumulaciones densas de restos de micro- 
vertebrados (óseos y dentarios) en dos tipos de contextos 
depositacionales, a saber: (1) como rellenos sedimentarios 
de cuevas u oquedades excavadas en los acantilados, en 
particular a expensas del sector medio y superior del mismo 
(Fig. 2); y (2) como depósitos arealmente restringidos sobre 
plataformas erosivas (“terrazas”) emplazadas en el sector 
medio del acantilado (Fig. 3). En ambos casos, la matriz se- 
dimentaria que contenía los fósiles era claramente diferen- 
ciable de la unidad estratigráfica portadora (para cuevas) o 
infrayacente (para plataformas), ya fuera por su estructura 
discordante, coloración, tenacidad, etc. 

A continuación, se detallan las muestras coleccionadas 
(Apéndice 1), referenciadas geográficamente con relación 
al hotel abandonado que caracteriza el sector costanero 
de Centinela del Mar (38* 26' 18" S; 58* 13' 17 O; véase 
Cenizo, 2011: fig. 1): 
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Lote MLP 91-IV. Procedente del relleno sedimentario de una 
cueva formada a expensas de la Litofacies M (sensu Cenizo, 
2011: fig. 2; Fig. 1.2), ubicada ca. 100 m al norte (N) del 
hotel, coleccionado por José L. Prado y colaboradores en el 
año 1991. 

Lote MLP 96-V. Conformado por varias muestras, a saber: 
(1) relleno sedimentario de dos cuevas diferentes, ambas 
formadas a expensas de la Litofacies L (Fig. 1.2), ca. 250 m 
al N del hotel, coleccionados por A. Rodríguez, G. Lublin y 
U. F.J. P. en el año1994; (2) depósito sobre plataforma de 
erosión, ca. 300 m al N del hotel, sucesivamente coleccio- 
nado por F. Cremonte y U. F. J. P. durante los años 1996, 
1997 y 1998. A los fines de incrementar el control estrati- 
gráfico, en 1997 los trabajos de recolección se efectuaron 
discriminando dos niveles artificiales de 3 cm de potencia 
cada uno y un barrido superficial; de esta manera, las tres 
sub-muestras obtenidas fueron analizadas por separado. 
Lote CNP-E 897. Recuperado en el relleno sedimentario de 
una cueva formada a expensas de la Litofacies M, ca. 500 m 
al sur (S) del hotel, coleccionado por M. de los Reyes en el 
año 2003. 

Lotes CNP-E 898 a 905. Extraídos del relleno sedimentario 
de seis cuevas formadas a expensas de las litofacies K, L y 
M (Fig. 1.2) y dos depósitos sobre plataformas de erosión, 
en la base de la Litofacies | (Fig. 1.2); todas las muestras se 
recuperaron en un tramo de ca. 500 m de acantilados al S 
del hotel. Coleccionados por D. Voglino y los autores en el 
año 2021. 

A escala local (í.e., Centinela del Mar), se estudiaron 
muestras de egagrópilas actuales generadas por la Lechuza 
de Campanario (7yto furcata) que representan, saltuaria- 
mente, los últimos 30 años (entre 1991 y 2021). También 
se analizó un conjunto de restos craneanos, rotulado 
“Malacara, vómitos actuales de lechuza en la barranca, ). 
Frenguelli 24-1-23” (J. Frenguelli, in schedis; lote MLP 23-1). 
Se trata de la muestra puntual de egagrópilas más antigua 
disponible para el área (y, quizás, para Argentina), coleccio- 
nada en los acantilados locales, pero sin referencia exacta 
sobre su contexto de hallazgo. Cabe acotar aquí que la pro- 
cedencia geográfica "Barranca Malacara”, para los años '20, 
debe ser entendida como referencia a los acantilados de 
Centinela del Mar (Cenizo, 2011). 


Como complemento al conocimiento de las comunida- 
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Figura 2. Aspecto a campo de las acumulaciones de restos de micromamíferos (Holoceno Tardío—Antropoceno) que forman el relleno de cue- 
vas u oquedades en el frente del acantilado de Centinela del Mar. 1, Una cueva con su relleno y un remanente de otra casi completamente ero- 
sionada (ambas indicadas por flechas blancas), excavadas a expensas de la Litofacies M. 2-3, Detalles de una de las cuevas de 1 (aquella sobre 
la izquierda de la imagen); nótese tanto la profundidad de la oquedad como su relleno sedimentario diferencial respecto de la sedimentita de 
caja. 4-6, Detalles del relleno remanente (fondo de una cueva erosionada, aquella de la derecha en 1; nótese la densidad de los restos de mi- 
crovertebrados. 
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des de micromamiferos locales, se efectuó un trampeo (cap- 
tura de ejemplares) durante octubre de 2021, en las inme- 
diaciones del hotel abandonado. Para esto se emplazaron 
trampas tipo Sherman en dos estaciones: (1) ambientes 
riparios (seis noches de trampeo) sobre la planicie de inun- 
dación del arroyo El Pescado (38* 26' 13” S; 58* 13' 17” 0); 
y (2) pastizal (dos noches) sobre un médano fijo inmediato 
a la playa (38* 26' 23” S; 58” 13' 29" O). En ambos casos, 
las capturas fueron liberadas ex situ con la finalidad remover 
los individuos/especies dominantes y así promover la co- 
lonización por aquellos minoritarios. 

A los fines de conformar un marco comparativo regio- 
nal, se incluyeron en este estudio muestras de egagrópilas 
recientes de 7yto furcata representativas del sector costero 
del sudeste bonaerense, entre las localidades de Santa Clara 
del Mar (hacia el norte; 37% 50' S; 57* 29' O) y Necochea 
(hacia el sur; 38% 34"; 58% 44' 0). Temporalmente, las mis- 
mas corresponden a las últimas tres décadas (Tab. 1). 

Finalmente, también se consideraron en esta contribu- 
ción los resultados inéditos obtenidos de trampeo por U. F. 
J. P. en las inmediaciones del cruce entre el Arroyo de las 
Brusquitas y la Ruta Provincial N* 11 (38% 13,59' 4” S; 572 
46' 44,4" O, partido de General Pueyrredón, Provincia de 
Buenos Aires). Allí se instaló una grilla de trampas tipo 
Sherman, en la asocie riparia que bordea el arroyo, en julio 
de 2013. Los ejemplares fueron catalogados con los núme- 
ros de campo LTU 751 a LTU 804 y LTU 941 a LTU 960 y se 
encuentran en proceso de ser ingresados a la CNP. 


Preparación de las muestras, determinación taxonómica 
y cuantificación 

Los rellenos sedimentarios de cuevas y depósitos de 
plataformas erosivas fueron extraídos y tamizados ín situ 
(con malla de 2 mm) y, el resultante, concentrado y embol- 
sado para su traslado (Fig. 51). En gabinete se seleccionaron 
huesos y dientes en forma manual. La determinación ana- 


Figura 3. Aspecto a campo de las acumulaciones de restos de micro- 
mamíferos (Holoceno Tardío-Antropoceno) sobre plataformas de 
erosión en el frente del acantilado de Centinela del Mar. 1-2, Vistas 
generales de las plataformas (planchones carbonáticos masivos en la 
base de la Litofacies l) con su cubierta sedimentaria portadora de res- 
tos de micromamíferos (indicada por flechas blancas). 3-4, Detalles 
de las acumulaciones óseas y dentarias; nótese la densidad del ma- 
terial y la cobertura, en algunos casos, por clastos de variado tamaño. 
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TABLA 1 — Muestras de egagrópilas actuales de Tyto furcata empleadas como parámetro comparativo para el análisis de los ensambles de 


micromamiíferos fósiles del sudeste de la Provincia de Buenos Aires (Argentina) 


Localidad 


Georeferencias 


Colector y año 


Referencia 


Bali Beach, Santa Elena 
Playa Ulisses 


Los Acantilados 


Los Lobos 

Terrazas del Marquesado 
1kmST. del Marquesado 
3 km ST. del Marquesado 
Antenas Militares 
Barranca Parodi 

Miramar 

Miramar 

Arroyo La Totora 

Arroyo La Ballenera 

Las Grutas 


Punta Negra 


STPS 57200) 
3800'S;57*34' 0 
SOS IESO 
38%09'S;57*37'0 
PIS Sy RO) 
38%14'S;57%45'0 
38*14'S;57%46'0 
38*14'S;57%46'0 
SID 2700 
38*16'S;57%52'0 


SEIS SO 


38*18'S;57*54'0 
SMS SES O 
38*36' S; 58*48' 0 


38*37'S;58*49' 0 


A. Rodríguez, 1989 


A. Rodríguez, 1987 


Wi IES 


M. Lezcano, P. Straccia y U.F.J.P., 1991 


M. Lezcano, 1989 


U.F.J.P., 1990 


G. Lublin y U.F.J.P., 1995 


Este trabajo 
Este trabajo 
Este trabajo 
Este trabajo 
Este trabajo 
Este trabajo 


Este trabajo 


U.F.J.P., 1991 Este trabajo 

E. Tonni, 1981 Este trabajo 

- Bargo (1987) 

M. Lezcano y U.F.J.P., 1993 Este trabajo 


M. Lezcano y U.F.J.P., 1993 


M. Lezcano y U.F.J.P., 1993 


Este trabajo 


Este trabajo 


n, número de muestras estudiadas por localidad. 


tómica y taxonómica se focalizó sobre restos craneanos y 
dentarios. Solo para el lote MLP 91-IV se determinó y cuan- 
tificó, además, parte del esqueleto postcraneano, con una 
finalidad tafonómica. Las muestras CNP-E 898 a 905 fueron 
examinadas en forma sumaria. Los cálculos de NISP y MNI 
se efectuaron sobre material cráneo-dentario, en base a 
metodología estándar (í.e., recuento de elementos homólo- 
gos para MNI; Grayson, 1973). La determinación taxonómica 
se llevó a cabo mediante comparación con ejemplares ac- 
tuales depositados en la colección CNP-E y bibliografía (e.g., 
Voss y Myers, 1991; Pardiñas, 1996; Pavan y Voss, 2016), 
siguiendo los criterios taxonómicos de Gardner (1998), para 
marsupiales y quirópteros y de Patton et al. (2015), para ro- 
edores nativos. Las medidas se tomaron con ocular micro- 
métrico y corresponden a largos y anchos máximos, para los 
molares y longitudes alveolares, para las series dentarias; 


en todos los casos se expresan en milímetros (mm). 


U.F.J.P., 1992 Este trabajo 
U.F.J.P., 1992 Este trabajo 
Cronología 


La asignación temporal de las muestras recuperadas en 
Centinela del Mar y Balneario “Menta” se sustentó tanto en 
dataciones absolutas (**C) como relativas. Las primeras im- 
plicaron fechas-taxón obtenidas mediante acelerador de 
partículas y se brindan en la Tabla 2. Estas dataciones, en 
conjunción con otras disponibles (e.g., aquellas de Cueva 
Tixi), permitieron considerar a la co-ocurrencia de Bibimys 
torresi y un bajo porcentaje de Calomys (< 10% del NISP total) 
como indicador relativo de los últimos 300 años, pero pre- 
vio al siglo XX (í.e.,, ca. 1700-1900 AD). Aquellas muestras 
portadoras de los múridos introducidos Mus y/o Rattus, ca- 
rentes de B. torresi y con elevados porcentajes de Calomys 
(> 30% del NISP total), se consideraron como representati- 
vas de la última centuria (í.e., ca. 1900-2000 AD). Final- 
mente, las muestras que en su matriz sedimentaria 


revelaron abundantes restos del gasterópodo exótico Cornu 
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sp. (Helicidae), fueron consideradas como depositadas du- 
rante el siglo XXI (¡e., ca. 2000-2021). Este último criterio 
derivó de la revisión de notas y documentos fotográficos 
obtenidos en los trabajos de campo realizados por los au- 
tores, entre 1996 y 2021, en los que se verifica que la in- 
vasión masiva local de este gasterópodo ocurrió entre 
2005-2010. A la par, esto coincide con su ausencia en 
muestras coleccionadas entre 1993-2000. 

La división formal del Holoceno aquí adoptada sigue el 
criterio de Walker et al. (2018), quienes consideran el inicio 
del Holoceno Tardío en 4250 años AP (pero no en función 
de 1950 AD, sino de 2000 AD, lo cual introduce una dife- 
rencia de 50 años AD). Por su parte, el Antropoceno, sin en- 
trar aquí en la discusión sobre su significado formal (e.g., 
Gibbard et al, 2022), se emplea en referencia al segmento 
temporal y su registro fósil post-1950 AD (e.g., Head et al, 
2021). 


Tafonomía y otros 

La interpretación de las acumulaciones de restos fósiles 
de micromamíferos halladas en Centinela del Mar como 
osarios generados por la actividad depredatoria de aves 
estrigiformes, surgió tempranamente como hipótesis de 
trabajo. Desde las primeras prospecciones (año 1991) se 
observaron individuos residentes de Tyto furcata haciendo 
uso de cavidades sobre los acantilados locales, como sitios 
de nidificación, refugio y/o alimentación. Los relevamientos 
de aves y otros vertebrados en curso han permitido verificar 
la presencia de otras rapaces en el área (e.g., Asio flammeus, 
Athene cunicularia, Falco peregrinus, Falco femoralis, Falco 
sparverius), así como el uso de dichas cavidades por parte de 
otras especies (e.g, Hirundinidae spp., Cyanoliseus patagonus). 
Sin embargo, el único depredador animalívoro registrado 
como nidificante local es 7. furcata (y, excepcionalmente, F. 
sparverius), cuyos restos, además, se han hallado incluidos 
en las asociaciones recuperadas. Resulta plausible adjudi- 
car el origen de los agregados fósiles a la desagregación de 
egagrópilas de 7. furcata expelidas tanto en el interior de las 
cavidades como hacia el exterior y retenidas por condicio- 
nes geomorfológicas favorables (e.g., “terrazas”; Fig. 4). Para 
falsear esta hipótesis, se analizó la muestra MLP 91-IV, to- 
mada como testigo por su completa colección a campo, 


abundancia y diversidad taxonómica. A los fines de evaluar 
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la complitud y frecuencias del material esqueletario se 
aplicaron algunos de los índices propuestos por Andrews 
(1990). Las fracturas se cuantificaron a partir de un es- 
quema ad-hoc que considera la totalidad de cada hueso 
largo (100%) y su categorización en 75%, 50% y 25%, ya sea 
de las porciones proximales o distales (Pardiñas, 1999a; 
Fig. 52). La estacionalidad en la depositación de la muestra 
fue inferida mediante la elaboración de pirámides etarias, 
sobre la base de las categorías de desgaste dentario pro- 
puestas para los roedores Akodon azarae y Reithrodon auritus 
por Pearson (1967) y Pearson (1988), respectivamente. Fi- 
nalmente, se calcularon curvas de rarificación (Sanders, 
1968) "rarificando” las muestras al menor valor del conjunto 
para cada caso, mediante la ecuación E(Sn) (véase Hurlbert, 
1971) y la rutina contenida en el paquete RAREFRAC 
(Ludwig y Reynolds, 1988). 


Interpretación paleoambiental 

Aunque esta contribución pone énfasis en aspectos cua- 
litativos y cuantitativos de las muestras estudiadas, para 
derivar en aproximaciones sobre los cambios en la estruc- 
tura comunitaria local durante distintos períodos, también 
dedica alguna atención a la inferencia paleoambiental. 

Una serie de atributos tafonómicos intrínsecos susten- 
tan una génesis de los restos analizados como desechos 
metabólicos producidos por aves estrigiformes (lechuzas y 
búhos). No solo es un ejercicio uniformitarista plausible su- 
poner que los hábitos de caza de estas rapaces no han va- 
riado en los últimos cientos de años, en concomitancia con 
la invariancia de los hábitos de sus presas (micromamífe- 
ros), sino que estas inferencias son soportadas por el regis- 
tro fósil local y regional (Cenizo y de los Reyes, 2008; Cenizo 
et al, 2015). También es razonable asumir que el radio de 
caza de 7. furcata se ha mantenido en torno a 2-3 km, como 
indican las estimaciones de home range (Mikkola, 1983; 
Taylor, 1994). Con estos elementos es posible establecer 
cuáles serán los alcances de las reconstrucciones basadas 
en tales muestras. Si se consideran los agregados recupe- 
rados en Centinela del Mar, cronológicamente escalonados, 
cada muestra será un reflejo de las presas consumidas du- 
rante un período dado por una o más lechuzas, dentro de un 
área teórica (de radio ca. 2-3 km) en torno al punto de ha- 


llazgo. 
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Numerosos factores contribuyen a determinar la riqueza 
y diversidad específicas de una muestra de egagrópilas, 
desde fenómenos ocasionales (e.g., incendios), abundancia y 
selección de presas, hasta competencia intraespecífica 
(e.g., Einarsen, 1956; Glue, 1971, 1973; Saint Girons, 1973; 
Chaline, 1975; Dodson y Wexler, 1979; Jaksic y Yáñez, 1979, 
1980; Korth, 1979; Avery, 1982, 1988; Levinson, 1982; 
Zamorano et al, 1986; Bellocq, 1987, 1990, 2000; Donázar 
y Ceballos, 1989; Simonetti, 1989; Andrews, 1990; Clark y 


Bunck, 1991; Kittlein, 1994; Taylor, 1994; Fernández-Jalvo, 
1995, 1996; Denys et al, 1996; Simmons et al, 1997; Yom- 
Tov y Wool, 1997; Reed, 2003; Heisler et al, 2016; Comay y 
Dayan, 2018). Esta situación, enmarcada en una escala 
ecológica, podría afectar seriamente los principios de la re- 
construcción paleoambiental basados en un parámetro ac- 
tualista. Además, la existencia de una cuota de variabilidad 
individual entre muestras de egagrópilas de una misma re- 


gión no es un hecho infrecuente (véase Taylor, 1994). Pero 


Figura 4. Diagrama esquemático que resume la trayectoria tafonómica inferida para la génesis de las muestras de micromamíferos de cuevas 
y plataformas de Centinela del Mar y Balneario “Menta” (Holoceno Tardío-Antropoceno). 1, Área de forrajeo promedio de una estrigiforme 
como 7yto furcata, residente en la región de estudio y principales ambientes implicados en la misma. 2, Etapa de producción y depósito de ega- 
grópilas en diferentes situaciones topográficas. 3, Etapa de formación de rellenos sedimentarios, ya sea en el interior de cuevas o sobre pla- 
taformas de erosión. Dibujos originales de Damian Voglino (año 1998), coloreados digitalmente. 
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existen factores que permiten atemperar, al menos parcial- 
mente, estos obstáculos. Es una razonable suposición que 
cada agregado es un palimpsesto de varios episodios de 
depredación multianuales, característica que genera una di- 
lución de tendencias puntuales (e.g,, sucesos catastróficos) 
y una manifestación de tendencias generales (Avery, 1982). 
Este proceso, conocido como promediación en el tiempo 
(time averaging), es de fundamental importancia en la es- 
tructura final de la tafocenosis. Se ha demostrado que, entre 
otros efectos, produce un aumento en la riqueza específica 
y minimiza la dominancia de ciertos taxones (e.g., Staff et al, 
1986; Kidwell, 1986). Sin embargo, como plantea Fúrsich 
(1990), las tafocenosis promediadas en el tiempo suelen ser 
mejores indicadores de tendencias a largo plazo que las co- 
munidades vivientes, ya que registran con mayor fidelidad 
las condiciones ambientales a gran escala. 

Finalmente, la comparación entre agregados fósiles y 
actuales con procesos de formación similares (¡e., egagró- 
pilas acumuladas por rapaces), permite simplificar los 
sesgos que hacen al agente tafonómico. Gran parte de las 
aproximaciones empleadas en el estudio de los agregados 
fósiles de este trabajo se sustentan en una metodología 
actualista (Lyman, 1994). Los análisis por presencia-ausen- 
cia de especies y por frecuencias (í.e., abundancias, tanto 
absolutas como relativas de individuos por especies) invo- 
can, tácitamente, que los factores causales de las distribu- 
ciones actuales son extrapolables al pasado. El primero de 
estos métodos es marcadamente asimétrico (Simonetti, 
1989): en rigor de verdad, sólo pueden constatarse presen- 
cias (e.g., Grayson, 1984; Tonni, 1984; Lister, 1992). Las au- 
sencias surgen por sumatoria de casos y es el mismo 
principio que rige el establecimiento de biozonas: la ausen- 
cia o “extinción” en una columna estratigráfica se robustece 
por una repetición en la observación del hecho en diferentes 
localidades. En un área geográfica donde la casuística es 
relativamente limitada, como lo es la región pampeana si 
tomamos el número de yacimientos en función de la super- 
ficie, las interpretaciones resultantes de la aplicación de 
métodos asimétricos deben ser cautelosas. El método de 
comparación de frecuencias brinda, en algún aspecto, 
aproximaciones más realistas en la interpretación paleo- 
ambiental de una muestra, por su mayor sensibilidad a los 


cambios microambientales. Ambas metodologías implican 
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la existencia de un marco de referencia actual con el cual 
confrontar la asociación del pasado (lo cual no excluye su 
aplicación intermuestra en una secuencia o en un conjunto 
de localidades cercanas y más o menos sincrónicas). Es aquí 
donde juega un papel relevante la correcta interpretación 
de los procesos tafonómicos sufridos por las muestras ana- 
lizadas. La cabal comprensión de estos asiste a mitigar las 
distorsiones que cabe esperar en el análisis del registro 


fósil. 


RESULTADOS 
Tafonómicos 

Los conjuntos óseos y dentarios de microvertebrados 
recuperados en Centinela del Mar presentan características 
extrínsecas e intrínsecas que permiten inferir su historia 
tafonómica: 
Extrínsecas. (1) Conformaban agregaciones incluidas en 
depósitos mantiformes o rellenos densos en cavidades, de 
dimensiones diversas, excavadas en diferentes términos 
estratigráficos y ubicadas a diferentes alturas del acantilado; 
(2) en un gran porcentaje de estos depósitos se hallaron, 
además de restos de microvertebrados, otros referibles a 7. 
furcata (Fig. S3); y (3) durante las prospecciones efectuadas 
se detectaron individuos de 7. furcata ocupando o muertos 
en el interior de las cavidades obrantes en los acantilados 
(Fig. S4). 
Intrínsecas. (1) Se trata de osarios sin selección, empaque- 
tados en forma densa respecto de la matriz sedimentaria 
que los contiene (Figs. 2 y 3); (2) consisten en acumulacio- 
nes puntuales, con marcada discontinuidad espacial, as- 
pecto obvio cuando rellenan oquedades pero que también 
fue verificado en el caso de las que corresponden a plata- 
formas de erosión (í.e, cubren escasa superficie areal, mien- 
tras que existen numerosas plataformas expuestas en las 
que no se han detectado acumulaciones); (3) las acumula- 
ciones están dominadas por restos de pequeños roedores 
(< 80 gramos ) y, en menor proporción, de didelfimorfos, 
quirópteros y aves; (4) los roedores dominantes en las 
acumulaciones corresponden a especies de hábitos crepus- 
culares y/o nocturnos, con infrecuencia de aquellos de acti- 
vidad diurna; (5) cuando los restos son de micromamiíferos 
de mayor tamaño (e.g., Cavia aperea), corresponden a indivi- 


duos juveniles o subadultos; y (6) la integridad de los ele- 
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mentos óseos es remarcable, como así también, su bajo 
grado de digestión. 

Las características enumeradas, consideradas en forma 
conjunta, constituyen evidencias robustas para argumentar 
que las acumulaciones estudiadas fueron generadas por la 
actividad trófica de aves estrigiformes. Tyto furcata resulta 
el candidato más plausible para explicar el origen de las 
muestras, a juzgar por su recurrencia como ocupante pri- 
mario de cavidades en Centinela del Mar y sus ampliamente 
documentados hábitos depredatorios (í.e., especialista en 
pequeños roedores de < 80 gramos, actividad crepuscular- 
nocturna, residente estable con preferencia por cavidades 
y aleros como refugios naturales, presas consumidas con 
baja corrosión y fractura de sus elementos esqueletarios; 
Marti, 1987, 1988; Andrews, 1990; Marti et al, 1993; Travaini 
et al., 1997; Bellocq, 2000; Leveau et al, 2006; González- 
Fischer et al., 2011; Formoso et al, 2016; Fernández et al, 
2017a). 


Promediación en el tiempo 

Según las observaciones efectuadas en el campo y las 
estimaciones de antiguedad de los rellenos de cuevas (Tab. 
2), existe una dinámica erosiva que estaría limitando la re- 


presentación temporal de estos depósitos. Al menos para 


las oquedades registradas, con tamaños que no superan los 
50 cm de diámetro máximo (Fig. 2.3), se habría producido 
una rápida colmatación sedimentaria. El ciclo comenzaría 
con la ocupación por parte de lechuzas que, en el caso de ni- 
dificación, la postura es realizada sobre el suelo desnudo, 
mientras la incubación se hace sobre un sustrato confor- 
mado por diversos elementos orgánicos (e.g., restos de ega- 
grópilas, plumas; Nores y Gutiérrez, 1986; Bellocq y Kravetz, 
1993). La acumulación de sedimentos y restos metabólicos 
generados durante mútliples eventos de ocupación y/o ni- 
dificación (incluso, los propios cuerpos de individuos inma- 
duros), provocarían un paulatino cierre del espacio de la 
cueva. A este relleno, producto exclusivo de los moradores, 
se agregaría la matriz sedimentaria generada por la meteo- 
rización de la roca de caja, como así también por deposita- 
ción éolica de elementos exógenos. Para el área de interés, 
se ha observado que después de temporales intensos, mu- 
chas oquedades que han quedado expuestas a los vientos 
dominantes acusan nuevos depósitos de arena, de variable 
espesor. Si bien los mismos pueden ser ulteriormente re- 
movidos por otros agentes meteorológicos y/o biológicos, 
sin duda el proceso resulta en la progresiva colmatación del 
sistema. Una vez que el relleno oblitera completamente la 
cueva, desaparece la posibilidad de ocupación por lechuzas. 


TABLA 2 - Cronología radiocarbónica para muestras de micromamíferos fósiles del sudeste de la Provincia de Buenos Aires (Argentina) 


Centinela del Mar (lote MLP 91-IV) 


Centinela del Mar (lote MLP 96-V) 


Balneario “Menta” (lote MLP 95-V) 


Taxón datado Reithrodon Sigmodontinae Otaria 
Muestra (AA 30465) (AA 30466) (LP-1053) 
“Caños AP 565 + 50 260 +65 420 +90 
AD' 1384-1456 1614-1825 1398-1672 
AD” 1412 1721 1538 
Taxón datado Akodon 
Muestra (NSRL-10705) 
“Caños AP 430 + 35 
AD+ 1443-1513 
AD” 1492 


AD, años calendario (anno Domini); AP, años antes del presente (1950 AD); "calibración 2 sigmas (intervalo más probable); “calibración pro- 
babilidad promedio [calibraciones basadas en el programa CALIB rev. 8; Stuiver, M. y Reimer, P.J., 1993, Radiocarbon, 35, 215-2301. 
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La persistencia de la oquedad (y su contenido) queda a mer- 
ced, entonces, de un proceso considerablemente más lento, 
que es la erosión de la roca de caja. En la Figura 2.2 se apre- 
Cia, en forma elocuente, el relleno de “fondo” de una cueva 
completamente erosionada; este ha persistido como una 
“mancha” bien delimitada, con su osario expuesto (un deta- 


TABLA 3 - Frecuencias absolutas y relativas (calculadas en base al 
MNI) de restos esqueletarios e índices de Andrews (1990) para 
muestras de micromamíferos del Holoceno Tardío del sudeste de la 
Provincia de Buenos Aires (Argentina) 


Centinela del Mar Balneario"Menta” 


Elemento (lote MLP 91-1V) (lote MLP 95-V) 
Hemimandíbula 337 54 
Hemimaxilar 206 26 
Escápula 2 0 
Húmero 241 10 
Radio 63 0 
Cúbito 98 3 
Innominado 198) 28 
Fémur 303 34 
Tibia 296 26 
NISP Total 1775 176 
MNI 203 38 
Hemimandíbula 83,0 71,1 
Hemimaxilar 50,7 34,2 
Escápula 7,9 0,0 
Húmero 59,4 13,2 
Radio 15,5 0,0 
Cúbito 24,1 35 
Innominado 49,0 30,3 
Fémur 74,6 44,7 
Tibia 72,9 34,2 
Índice 1 1,00 0,55 
Índice 2 4,61 2,28 
Índice 3 0,66 0,59 


MNI, número mínimo de individuos; NISP, número de especímenes 
identificados. 
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lle, en Fig. 2.4). No siempre la erosión ataca estas oqueda- 
des rellenas en forma lateral, sino que también quedan ex- 
puestas en planta y así son, paulatinamente, eliminadas 
(Fig. S5). La naturaleza de algunos de los elementos recu- 
perados en los rellenos sugiere, en terminos geológicos, un 
proceso de colmatación rápido. Se han registrado cuevas 
conteniendo, en todo el espesor, restos del gasterópodo 
terrestre Cornu sp. (Fig. 53); así como otras, con inclusiones 
de corteza de Tamarix sp. u hojas de Carpobrotus sp. Todas 
estas son especies exóticas con alto potencial invasor. En el 
caso de Tamarix sp. y Carpobrotus sp., durante las últimas 
dos décadas han incrementado dramáticamente su domi- 
nancia en las comunidades vegetales dunícolas e higrófilas 
locales. 

A diferencia de la dinámica de las oquedades, el caso de 
las plataformas de erosión no reconoce limitantes tempo- 
rales, más allá de que el proceso de sedimentación de éstas 
resulta similar. Prima facie, las lechuzas aprovecharían de- 
terminadas configuraciones geomorfológicas del acantilado 
(e.g., salientes, voladizos, frecuentes sobre las rocas más 
consolidadas del acantilado, especialmente la Litofacies L) 
como “posaderos”, sitios en los que se produce la deglución 
del bolo luego de uno o varios eventos de depredación (Glue, 
1971, 1973). Estos lugares son recurrentes en la conducta 
trófica de 7. furcata y generan acumulaciones densas al pie 
de los mismos. El material expelido quedaría retenido por 
una situación geomórfica propicia (e.g., un sustrato horizon- 
tal o subhorizontal en posición inferior) y se integraría, en 
forma paulatina, con el sedimento captado por la misma su- 
perficie (Fig. 3.1). Sobre el material habría una acción, tanto 
bioestratinómica como diagenética, parcialmente diferente 
al caso de las cavidades. Las superficies expuestas conlle- 
van procesos de intemperismo y biológicos, como el creci- 
miento de vegetación (Fig. 3.2) y, también, mecánicos (e.g., 
caída de rocas, tránsito de animales; Fig. 3.3). 

Un análisis de las frecuencias esqueletarias (Tab. 3) se 
llevó a cabo sobre una de las muestras de Centinela del Mar 
(lote MLP 91-IV) y otra de Balneario “Menta” (lote MLP 95- 
V). La primera es una muestra que puede considarse repre- 
sentativa ya que fue colectada de forma no selectiva e 
incluye aproximadamente 500 restos cráneo-dentarios y 
más de 1.200 elementos postcraneanos. Las curvas de las 


frecuencias relativas son similares para ambas muestras, 
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Figura 5. Frecuencias esqueletarias relativas (calculadas sobre nú- 
mero mínimo, MNI, total) para la muestra más antigua de Centinela 
del Mar y otra de Balneario “Menta” (ambas del Holoceno Tardío). 


con máximos en hemimandíbula, hemimaxilar, húmero, 
fémur y tibia y mínimos en escápula, radio y cúbito (Fig. 5). 
Este patrón es congruente con el establecido para estrigi- 
formes (e.g., Andrews, 1990; Fernández-Jalvo y Andrews, 
1992; Fernández-Jalvo, 1995; Fernández et al., 2017a), te- 
niendo en cuenta los márgenes de variabilidad inter-mues- 
tra, que pueden ser elevados (Saavedra y Simonetti, 1998). 

En cuanto a las fracturas, en la muestra MLP 91-IV de 
Centinela del Mar se encuentran representadas una mayor 
cantidad de categorías (especialmente las proximales/an- 
teriores), que en otras también derivadas de egagrópilas 
de aves rapaces (Tab. 4). Esta elevada fragmentación de los 
restos podría relacionarse con su depositación en un am- 
biente espacialmente restringido (e.g., cueva) y, en conse- 
cuencia, suceptible a la acción del pisoteo por parte de 
adultos y pichones (Andrews, 1990). El relevamiento de 
marcas de digestión indica que menos de un 2% de los ele- 
mentos dentarios y de un 5% de los restos postcraneanos, 
presentan evidencias de corrosión, siempre en la categoría 
“leve” (sensu Andrews, 1990); en ningún caso se ha obser- 
vado digestión fuerte (Fig. 6). Por su parte, las frecuencias 
esqueletarias relativas de Balneario “Menta” muestran una 
marcada congruencia con las estudiadas para una muestra 
de egagrópilas recientes de Tyto furcata de la misma región 
(Tabs. 3 y 4). Esto sugiere que, pese a su mayor grado de 
exposición a la intemperie, ya que se trata de un depósito 
de “terraza” de erosión y a la existencia de modificaciones 
diagenéticas de mayor importancia que en Centinela del Mar 


(e.g., grietas rellenas por carbonato de calcio recristalizado; 
Fig. 6.1), la muestra corresponde a un agregado con alto 
grado de autoctonía y escasa promediación en el tiempo. 
Esto último parece quedar ratificado por la congruencia de 


Figura 6. Ejemplos de restos con alteraciones post-mortem recupe- 
rados en ensambles de micromamiíferos del Holoceno Tardío del sud- 


este de la Provincia de Buenos Aires. 1, Serie m1-m3 derecha de 
Necromys obscurus, en vista oclusal, con grietas rellenas por carbo- 
nato de calcio (MLP 95-V-1-6; Balneario “Menta”). 2, M1 izquierdo de 
Pseudoryzomys simplex, en vista oclusal, con digestión leve (MLP 91- 
IV-15-3; Centinela del Mar). 


Clase de edad 
[ES 


2 IN 

| 

A pp | 
0 5 10 15 
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Figura 7. Pirámides etarias construida sobre la base del desgaste 
dentario de hemimandíbulas de Akodon azarae de la muestra más 
antigua de Centinela del Mar (MLP 91-1V-15-9; Holoceno Tardío). 
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TABLA 4 - Frecuencias absolutas para cada categoría de fractura observada en egagrópilas actuales de Asío flammeus y Tyto furcata y en la 
muestra MLP 91-IV (Holoceno Tardío, Provincia de Buenos Aires, Argentina) 


Asio flammeus (actual) 


Proximal/Anterior 


Distal/Posterior 


25% 50% 75% 100% 25% 50% 75% D 
Tibia - - - 61 - - 1 - 
Fémur = - 2 65 = - 1 - 
Innominado = 2 = 41 = 1 1 = 
Radio - - - 27 men E ER - 
Cúbito = = 2 37 = = 1 = 
Húmero - - - 42 - - - - 
Escápula - - 1 14 - - - - 

Tyto furcata (actual) 
Tibia - 2 2 78 = > 4 1 
Fémur = 4 4 102 - - 2 - 
Innominado 1 4 8 Ya 1 9 10 5 
Radio = - - 16 = - - - 
Cúbito = 3 3) 2S - = = = 
Húmero - - - 35 - 3 1 - 
Escápula 1 13 2 18 = = = = 
Centinela del Mar (lote MLP 91-IV) 

Tibia 12 59 21 104 8 26 43 2) 
Fémur 5 36 57 182 3 4 11 5 
Innominado = 60 18 13 11 6 = 30 
Radio 2 4 21 35 - - 1 - 
Cúbito 5 40 15 34 = 1 3) = 
Húmero 1 1 4 181 8 9 28 9 
Escápula 11 5 3 1 - - - 2 


D, diáfisis media. 


valores obtenidos de dos dataciones radiocarbónicas 
(Tab. 2). 

Las pirámides etarias sobre la base del desgaste denta- 
rio en restos de Akodon azarae y Reithrodon auritus de la 
muestra de Centinela del Mar (lote MLP 91-IV), sugieren una 


depredación durante primavera temprana y verano. El aná- 
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lisis sobre 70 hemimandíbulas derechas correspondientes 
a la primera especie revela una distribución bimodal para las 
siete clases de desgaste establecidas (Fig. 7). Esto indica 
depredación concentrada tanto en juveniles como en adultos 
(cf. Pearson, 1967: fig. 2). Para el caso de R, auritus, sobre 97 
hemimandíbulas izquierdas, 62 pueden ser clasificadas en 
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las categorías 1 y 2, es decir, juveniles. Aunque en el caso 
de este cricétido, por su mayor tamaño, puede existir una 
selección por parte de la rapaz hacia animales jóvenes, la 
coincidencia entre los valores obtenidos para ambos roedo- 
res sustenta una génesis del agregado como resultado de 


uno o varios eventos estivales de consumo. 


PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA 


Se listan y comentan, a continuación, las especies de pe- 
queños mamíferos registradas en las muestras fósiles de 
Centinela del Mar (Tabs. 5 y S1). 


Orden DIDELPHIMORPHIA Gill, 1872 
Familia DIDELPHIDAE Gray, 1821 


Género Lutreolina Thomas, 1910 


Especie tipo. Didelphis crassicaudata Desmarest, 1804. Reciente, 
Paraguay. 


Lutreolina crassicaudata (Desmarest, 1804) 


Descripción. Con un único registro, un primer molar supe- 
rior derecho, puede ser asignado taxonómicamente por su 
tamaño menor (diámetro transverso = 3 mm) que los ho- 
mólogos de Didelphis y el mayor desarrollo de las cúspides 
estilares (Reig, 1958; Figs. 8.1 y 8.2). 

Comentarios. Considerablemente más pequeña que Didelphis 
albiventris, el otro didélfido de tamaño mediano registrado hoy 
día en Centinela del Mar, £. crassicaudata alcanza, en el sur de 
la Provincia de Buenos Aires, su límite austral (Ximénez, 
1967; Stein y Patton, 2008). 


Género Monodelphis Burnett, 1830 


Especie tipo. Monodelphis Brachyura Burnett, 1830. Reciente, Guyana. 


Monodelphis (Monodelphiops) dimidiata 
(Wagner, 1847) 


Descripción. Representada en las muestras estudiadas por 
escasos restos, la referencia genérica de los mismos se basa 


en m2-m3 con cingúlidos anchos, talónidos cortos, entocó- 


nidos de los m1-m3 definidos y dp3 pequeño y de morfo- 
logía molariforme incompleta (Pavan y Voss, 2016; Figs. 8.3 
y 8.4). 


Figura 8. 1-8, Algunos didelfimorfos y quirópteros representados en 
los ensambles del Holoceno Tardío—Antropoceno de Centinela del Mar. 
1-2, Lutreolina crassicaudata (CNP-E 897-7), M1 derecho en vista 
lingual y oclusal, respectivamente. 3-4, Monodelphis (Monodelphiops) 
dimidiata (MLP 96-V-17-11); 3, m3-m4 izquierdos en vista oclusal; 4, 
hemimandíbula izquierda en vista labial. 5-6, Desmodus cf. D. draculae 
(MLP 91-1V-15-18), canino superior izquierdo en vistas latero-lingual y 
posterior, respectivamente. 7, Tadarida brasiliensis (WLP 96-V-17-9), 
hemimandíbula izquierda en vista labial. 8, Myotis sp. (MLP 96-V-17- 
10), hemimandíbula izquierda en vista labial. Escalas en 1-2 y 5-6= 2 
mm; 3 sin escala; 4 y 7-8= 5 mm. 


421 


Y q 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 407-476 


TABLA 5 - Estructura taxonómica cualitativa y cuantitativa, expresada esta última en valores de MNI, para las muestras del Holoceno Tardío— 
Antropoceno procedentes de Centinela del Mar (Provincia de Buenos Aires, Argentina). Antigiledad decreciente de izquierda a derecha 


Muestra MLP 91-IV MLP 96-V* MLP 96-V” MLP 23-1*” CNP-E"” 
Cronología 1412 AD” 1721 AD” ca. 1900 AD 1923 AD <30 años 
Akodon azarae 5 109 54 1 78 
Bibimys torresi 5 14 E Z - 
Calomys Sp. 1 36 503 157 280 
Cavia aperea 2 9 1 1 1 
Ctenomys Sp. 1 - - = S 
Desmodus draculae 1 - E = E 
Eligmodontia typus 8 - = ES a 
Holochilus brasiliensis 1 6 2 1 1 
Lutreolina crassicaudata - = 1 a EE 
Monodelphis dimidiata 3 5 - = E 
Mus musculus - - 9 1 44 
Myotis sp. - 1 - = eN 
Necromys lasiurus 7 - - = E 
Necromys obscurus 8 11 - - 3 
Necromys sp. 2 = - = z 
Oligoryzomys flavescens 9 44 17 6 56 
Oxymycterus rufus 6 5 = - 3 
Phyllotis sp. 1 - E a E 
Pseudoryzomys simplex 5 - = ES e 
Rattus sp. - - 1 SS a 
Reithrodon auritus 16 19 25 E 23 
Tadarida brasiliensis - 1 = S Es 
Total 191 260 611 182 489 


MNI, número mínimo de individuos; AD, años calendario (anno Domini, calibración probabilidad promedio, véase Tabla 2); "sumatoria de las 
muestras de depósitos de “terrazas” erosivas excavadas en los años 1996, 1997 y 1998; “sumatoria de tres rellenos de cuevas portadores 
de Mus (lotes MLP 96-V y CNP-E 897); *”"Malacara, vómitos actuales de lechuza en la barranca (24-1-23)” J. Frenguelli (in schedis, lote MLP 
23-1); sumatoria de las muestras de egagrópilas coleccionados por los autores durante los últimos 30 años. 


Comentarios. Se trata del único didelfimorfo de tamaño 
pequeño registrado actualmente en el sector costero del 
sudeste bonaerense (Reig, 1964, 1965; Massoia y Fornes, 
1965a; Pine et al, 1985; el registro de Thylamys sp. listado 
para Centinela del Mar por Leveau et al,, 2006: tabla 1, es un 
error). Aunque Monodelphis fosteri Thomas, 1924, con loca- 
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lidad típica en Caleufú (Provincia de La Pampa), se considera 
un sinónimo junior de M. dimidiata, faltan estudios especí- 
ficos al respecto (e.g., Reig, 1964; Pine y Handley, 2008). 
Con algunas excepciones (e.g., Pavan y Voss, 2016), la mayor 
parte de las aproximaciones sistemáticas a M. dimidiata lo 
han sido sobre bases moleculares y métricas, con limitado o 
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nulo muestreo en lo que hace a poblaciones del ámbito 
pampeano bonaerense (e.g., Solari, 2010; Vilela et al, 2010, 
2015). 


Orden CHIROPTERA Blumenbach, 1779 
Familia PHYLLOSTOMIDAE Gray, 1825 


Género Desmodus Wied-Neuwied, 1826 


Especie tipo. Desmodus rufus Wied-Neuwied, 1826. Reciente, Brasil. 


Desmodus cf. D. draculae Morgan, Linares y Ray, 1988 


Descripción. El único resto determinado para este filostó- 
mido, un canino superior izquierdo (Figs. 8.5 y 8.6), fue ob- 
jeto de una contribución específica (Pardiñas y Tonni, 2000). 
Comentarios. Recientemente, fueron publicados dos regis- 
tros adicionales asignados a esta especie extinta, uno pro- 
cedente del Plio-Pleistoceno de Uruguay (Ubilla et al, 2019) 
y otro de unidades referidas al Pleistoceno Tardío expuestas 
27 km NE de Centinela del Mar (Brizuela y Tassara, 2021). 
Este último resulta relevante toda vez que no solo otorga 
profundidad temporal a la ocurrencia de este vampiro en la 
región, sino que también robustece su persistencia hasta 
momentos tardíos. 


Familia MOLOSSIDAE Gervais, 1856 


Tadarida Rafinesque, 1814 


Especie tipo. Cephalotes teniotis Rafinesque, 1814. Reciente, Italia. 


Tadarida brasiliensis (Geoffroy St.-Hilaire, 1824) 


Descripción. Esta especie, cuyo material referido es una he- 
mimandíbula izquierda, puede ser identificada sobre la base 
de un proceso coronoides grueso pero puntual, un proceso 
angular ancho y proyectado hacia abajo y la ubicación del 
foramen mentoniano en una región deprimida del lateral del 
dentario (Fig. 8.7). 

Comentarios. Un molósido común en la mayor parte del te- 
rritorio nacional (e.g., Barquez et al., 1999, 2012; Udrizar- 


Sauthier et al., 2013), con presencia documentada en el 


interior del hotel abandonado de Centinela del Mar y que, 
posiblemente, emplee también como refugio oquedades en 


los acantilados locales. 


Familia VESPERTILIONIDAE Gray, 1821 


Género Myotis Kaup, 1829 


Especie tipo. Vespertilio murinus Schreber, 1774. Reciente, Europa. 


Myotis sp. 


Descripción. Registrado a partir de una hemimandíbula iz- 
quierda, la referencia genérica es soportada por la confor- 
mación única de rama ascendente, con un proceso angular 
dirigido hacia atrás y un proceso coronoides que asciende 
casi en forma vertical (Fig. 8.8). 

Comentarios. Al menos tres especies del género han sido ci- 
tadas para el litoral atlántico bonaerense (¡e,, Myotis albescens, 
Myotis levis y Myotis dinellí), por lo que la determinación es- 
pecífica de material fragmentario resulta una tarea compleja 
(Barquez et al, 1999; Velasco et al, 2013; Agnolin et al, 
2016). En Centinela del Mar se han registrado grandes co- 
lonias (más de mil individuos) de M. dinelli habitando en las 
estructuras edilicias del hotel abandonado (G. Tettamanti, 
com. pers. M. C., oct. 2022). 


Orden RODENTIA Bowdich, 1821 
Familia CRICETIDAE Fischer, 1817 
Tribu AKODONTINI Cockerell y Printz ín 
Cockerell et al, 1914 


Género Akodon Meyen, 1833 
Especie tipo. Akodon boliviense Meyen, 1833. Reciente, Bolivia. 
Akodon azarae (Fischer, 1829) 
Descripción. De tamaño mediano entre las especies del 
género (véase Hershkovitz, 1990; Pardiñas et al, 2015a), 
presenta una morfología dentaria de cierta complejidad res- 
pecto a otras formas de Akodon. El M1 suele mostrar un ec- 


tostilo desarrollado y vestigios de mesolofo. El m1 presenta 
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Figura 9. 1-9, Algunos roedores cricétidos, múridos y cávidos representados en los ensambles del Holoceno Tardio—Antropoceno de Centinela 
del Mar. 1, Akodon azarae (CNP-E 897-2), m1 en vista oclusal y hemimandíbula izquierda en vista labial. 2, Oxymycterus rufus (CNP-E 905), he- 
mimandíbula izquierda en vista labial. 3, Oligoryzomys flavescens (CNP-E 897-1), m1 en vista oclusal y hemimandíbula izquierda en vista labial. 
4, Calomys cf. C. laucha—C. musculinus (CNP-E 905), m1-m3 en vista oclusal y hemimandíbula izquierda en vista labial; 5, Eligmodontia typus (91- 
IV-15-6), hemimandíbula izquierda en vista labial; 6, Reíthrodon auritus (CNP-E 897-5), m1-m3 izquierdos en norma oclusal. 7, Mus musculus 
(CNP-E 897-3), m1-m3 en vista oclusal y hemimandíbula izquierda en vista labial. 8, Rattus sp. (CNP-E 902), m1 en vista oclusal. 9, Cavia aperea 
(CNP-E 902), p4-m3 en vista oclusal. Escalas: hemimandíbulas= 5 mm; molares y series dentarias= 1 mm. 


TABLA 6 - Medidas de los molares inferiores y serie dentaria inferior (m1-3) en ejemplares de Akodon azarae del Holoceno Tardío y actuales 
correspondientes a poblaciones del sudeste de la Provincia de Buenos Aires (Argentina) 


Lm1 Am1 Lm2 Am2 Lm3 Am3 m1-3 
Centinela del Mar media 1,78 1,01 1,34 1,00 1,15 0,86 4,49 
(lote MLP 91-IV, 
Holoceno Tardío) sd 0,06 0,03 0,05 0,04 0,05 0,05 0,13 
mínimo 1,60 0,92 1,24 0,92 1,04 0,80 4,13 
máximo 1,96 1,16 1,48 1,12 1,24 0,96 4,79 
n 79 79 58 58 25 25 90 
Centinela del Mar media 1,75 1,00 1,33 0,99 1,13 0,83 4,38 
(actual) 
sd 0,07 0,04 0,07 0,04 0,07 0,06 0,14 
mínimo 1,60 0,92 1,20 0,92 0,96 0,72 4,04 
máximo 1,92 11,20 11,52 1,08 1,24 1,04 4,70 
n 61 61 42 42 26 26 73 
Miramar media 11,5 1,02 11,32 0,99 1,12 0,84 37 
(actual) 
sd 0,07 0,05 0,06 0,03 0,07 0,06 0,15 
mínimo 1,60 0,96 1,20 0,92 0,96 072 4,04 
máximo 1,88 1,20 1,44 1,08 1,20 0,92 4,70 
n 28 28 16 16 9 9 88 


sd, desvío estándar; n, tamaño de muestra; L, largo; A, ancho. 
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el fléexido anteromediano visible a ojo desnudo y vestigios 
de mesolófido, pero también un ectostílido de gran tamaño 
(Reig, 1987: 389; Fig. 9.1). La mandíbula es alargada pero 
robusta, con el proceso coronoides largo y bien inflexionado 
y la escotadura sigmoidea bien definida. La cresta maseté- 
rica está muy poco expresada. La variabilidad morfométrica 
y morfológica en muestras grandes suele ser moderada 
(Tab. 6). 

Comentarios. Componente típico de las comunidades de mi- 
cromamíferos pampeanos y rioplatenses (e.g., Massoia y 
Fornes, 1965a, 1965b; Reig, 1965; Barlow, 1969; Dalby, 
1975; Bilenca y Kravetz, 1998, 1999; Pardiñas et al, 2010a, 
2010b), A. azarae ha recibido escasa atención en lo que hace 
a su taxonomía (Reig, 1965; Massoia, 1971). Una explora- 
ción en base a secuencias de citocromo b y morfometría tra- 
dicional revela que esta especie incluye dos clados bien 
sustentados con marcado control geográfico (Pardiñas et al,, 
2010a). Agnolin et al. (2019) describen el nuevo género y es- 
pecie Miniakodon rumbolli, incluyendo en éste poblaciones 
del sur y sudeste bonaerense referidas a A. azarae (en par- 
ticular, un ejemplar de arroyo El Pescado; véase Reig, 1965). 
Aunque dicha contribución ha recibido una crítica negativa 
(véase Agnolin et al, 2020; Teta et al, 2020), la problemática 
planteada amerita el estudio de los holotipos y otros materia- 


les referidos y el concurso de diferentes fuentes de evidencia. 


Género Bibimys Massoia, 1980 


Especie tipo. Bibimys torresi Massoia, 1980. Reciente, Argentina. 


Bibimys torresi Massoia, 1980 


Descripción. Es un sigmodontino inconfundible por nume- 
rosos rasgos dentarios y craneanos, entre los que sobresa- 
len su tamaño pequeño combinado con una hipsodoncia 
moderada, pero con molares de diseño relativamente com- 
plejo (Fig. 10), una mandíbula corta y alta, con el cóndilo ex- 
cavado en su cara interna, una fórmula radicular compleja, 
proceso gnático de gran desarrollo y una expansión anterior 
dorso-ventral del arco cigomático. Una descripción detallada 
de los molares y raíces fue efectuada por Pardiñas (1996); 
otros aspectos morfológicos y métricos pueden encontrarse 


en Pardiñas et al. (2017). Medidas de los molares de espe- 


Figura 10. 1-4, Esquemas oclusales en Bibimys torresi (Holoceno 
Tardío, Centinela del Mar y Cueva Tixi). 1, m1-2 izquierdos (MLP 91- 
IV-15-2i; Centinela del Mar); 2, m1-2 izquierdos (MLP 91-1V-15-2r; 
Centinela del Mar); 3, m1-2 derechos (MLP 91-IV-15-2k; Centinela 
del Mar); 4, m1-2 derechos (MLP 84-X-20-1; Cueva Tixi). Escala= 1 mm. 


címenes actuales y fósiles se brindan en la Tabla 7 y en 
Pardiñas (1995a, 1996). 

Comentarios. Aunque el material del Holoceno Tardío recu- 
perado en localidades del sudeste bonaerense ha sido tra- 
tado como Bibimys cf. B. torresi (véase Pardiñas, 1995a, 
1999a), la hipótesis más parsimoniosa a la fecha es consi- 
derarlo como representativo de B. torresi. No solo esta tiene 
distribución actual en la Provincia de Buenos Aires, sino que 
es la de mayor tamaño de las cuatro especies que se reco- 


nocen en el género (Neves et al, 2020). 


Género Necromys Ameghino, 1889 


Especie tipo. Necromys conifer Ameghino, 1889. Pleistoceno, 
Argentina. 


Necromys lasiurus (Lund, 184.0) 


Descripción. Se reconocen dos especies vivientes de Necromys 
en el sudeste de la Provincia de Buenos Aires (Galliari y 
Pardiñas, 2000), situación que amerita su descripción 
comparativa para alcanzar una determinación taxonómica 
justificada. La mandíbula en Necromys obscurus es robusta y 
moderadamente alta, la proyección capsular está ubicada 
en un punto intermedio entre el proceso coronoides y el 
cóndilo y se encuentra bien desarrollada, con su ápice 
redondeado y ocultando parcialmente la escotadura sig- 
moidea en vista lateral. A su vez, el proceso coronoides es 


robusto, de base ancha y distalmente apenas inflexionado. 
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La mandíbula de MN. lasiurus es más grácil y baja que en Ñ. 
obscurus, con la proyección capsular pequeña y ubicada 
hacia el cóndilo, mientras que el proceso coronoides es 
largo y estilizado, con su extremo dirigido hacia atrás (Fig. 
S6). El cráneo en ÑN. obscurus es robusto y moderadamente 
alargado, de perfil abovedado. Los nasales son planos, 
ensanchados en su tercio anterior y cortos (íe., en vista 
dorsal no ocultan los premaxilares); la sutura naso-frontal 
es de forma redondeada y nunca encajada profundamente 
entre los frontales y se ubica levemente por delante de la 
raíz superior del arco cigomático. La placa cigomática es alta, 
ancha y robusta, con un margen libre superior en forma de 
bisel y el borde anterior recto. No existe un punto definido 
de constricción interorbitaria; los frontales son poco 
divergentes (> 20? con respecto al eje sagital) hacia atrás y 
presentan sus bordes suavemente redondeados (sólo en los 
individuos muy adultos se observa que los bordes externos 
forman una cresta en su tercio posterior). La sutura fronto- 
parietal tiene forma de "U” abierta. El borde posterior de los 
forámenes incisivos alcanza el protocono del M1. La fosa 
mesopterigoidea tiene forma de "U”, careciendo de proceso 
medio del palatino. En Ñ, lasiurus el cráneo es más grácil que 
en ÑN. obscurus. Los nasales están más proyectados hacia 
adelante, ocultando a los premaxilares e incisivos en vista 
dorsal y con una tendencia al “entubamiento” de su tercio 
anterior. La placa cigomática es alta y menos robusta que 
en N. obscurus, con su margen libre dorsal más corto y 
suavemente redondeado en su extremo antero-dorsal. La 
constricción interorbitaria está bien definida y los frontales 
son claramente divergentes (> 257), conformando sus 
bordes externos una visera filosa en su mitad posterior. La 
sutura fronto-parietal tiene forma de "V” abierta. La fosa 
mesopterigoidea tiene forma cuadrangular, con un proceso 
medio del palatino bien definido y constante. Las diferencias 
que hacen a los molares, si bien más sutiles que las cráneo- 
mandibulares, permiten el reconocimiento específico en 
forma certera (véase Massoia y Fornes, 1967a: láms. X y XI). 
Necromys obscurus puede ser identificado, además de por 
su mayor tamaño, hipsodoncia y robustez dentaria, por 
un procíngulo del m1 de mayor desarrollo, con típica 
persistencia de fléxido anteromediano (aunque esta 
estructura es sutil), a la par del mesolófido; en Ñ. lasiurus 


se verifican caracteres opuestos, siendo el procíngulo 


Figura 11. 1, Necromys lasiurus, m1-3 izquierdos en vista oclusal (MLP 
91-IV-15-13, Holoceno Tardío, Centinela del Mar). 2, Necromys obscurus, 
m1-2 derechos en vista oclusal (MLP 91-IV-15-14, Holoceno Tardío, 
Centinela del Mar). Escala= 1 mm. 


típicamente carente de fléxido anteromediano y tanto 
mesolófidos como mesolofos, ausentes (Fig. 11). La 
variación métrica de ejemplares fósiles y actuales de 
Necromys puede ser importante y, cuando se trabaja con 
material fragmentario, algunos descriptores (como la 
longitud de la serie dentaria) se convierten en un elemento 
sustantivo para justificar asignaciones específicas. Fueron 
medidos todos los restos cráneo-dentarios disponibles 
en muestras de Centinela del Mar, Balneario “Menta” y 
Cueva Tixi (Tab. S2). Tanto el análisis cualitativo como 
cuantitativo revela la ocurrencia simpátrica de Ñ. lasiurus y ÑN. 
obscurus en la muestra más antigua de Centinela del Mar 
(lote MLP-91-IV) y en Balneario “Menta”; en cambio, todo 
el material estudiado de Cueva Tixi puede ser asignado a 
N. lasiurus (véase Pardiñas, 1999a, para un tratamiento de 
mayor detalle). 

Comentarios. El empleo del binomio N. lasiurus en referen- 
cia a poblaciones del género que se distribuyen amplia- 
mente en el centro-oriente de América del Sur (véase 
Pardiñas et al., 2015b), obedece a argumentos genéticos 
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(D'Elía et al, 2008). Esta hipótesis aún aguarda el contraste 
derivado de una aproximación integrativa a nivel taxonó- 
mico. En buena parte de la literatura, la especie está citada 
como Necromys benefactus (Thomas, 1919). 


Necromys obscurus (Waterhouse, 1837) 


Descripción. Véase N. lasiurus. 

Comentarios. La ocurrencia de poblaciones de Necromys en 
el sudeste bonaerense, incluyendo ambientes costeros y 
serranos, fue originalmente revelada por Reig (1964, 1965) 
y por Massoia y Fornes (1965a). En estos casos, los hallaz- 
gos fueron tratados como Akodon obscurus, forma sobre la 
cual se basaría la descripción de Cabreramys por Massoia y 
Fornes (1967a), ulteriormente considerado sinónimo junior 
de Necromys (e.g., Reig, 1987; Massoia y Pardiñas, 1993). 
Con localidad típica en Cabo Corrientes (Mar del Plata), 
Galliari y Pardiñas (2000) describieron Necromys obscurus 
scagliarum. Para muestras de Cueva Tixi, se ha referido el 
registro de Necromys obscurus (e.g., Quintana, 2001a; Cruz 
etal, 2021) y, más recientemente, Necromys sp. (e.g., Quintana, 
2016); en ningún caso se han figurado estos especímenes ni 
fundamentado las asignaciones taxonómicas. 


Género Oxymycterus Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Mus nasutus Waterhouse, 1837. Reciente, Uruguay. 


Oxymycterus rufus (Fischer, 1814) 


Descripción. Este sigmodontino, de tamaño mediano a 
grande, es característico entre los akodontinos por el alar- 
gamiento de los nasales y premaxilares, formando un “tubo” 
rostral inconfundible (Hershkovitz, 1994). Además, por una 
placa cigomática muy baja y carente de borde libre. Sin 
embargo, su diferenciación de Necromys cuando se trabaja 
únicamente con restos dentarios aislados, puede ser con- 
flictiva. Los molares de O. rufus se caracterizan por un des- 
gaste acelerado, que ocurre en las primeras etapas del 
desarrollo, de modo que ya en ejemplares subadultos se 
pierden los principales detalles oclusales. La mandíbula es 
medianamente grácil y alargada, con un proceso coronoides 


muy débil y la cresta masetérica apenas insinuada (Fig. 9.2). 
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Comentarios. No es frecuente en el registro fósil, quizás de- 
bido a un sesgo tafonómico relacionado con los agentes de 
acumulación (lechuzas) y con los hábitos netamente diur- 
nos de O. rufus, al menos en las poblaciones del sudeste 
bonaerense. Para Cueva Tixi se han referido ejemplares bajo 
el binomio Oxymycterus rutilans (Olfers, 1818), sinónimo 
junior de O. rufus (véase Oliveira y Goncalves, 2015, para un 
tratamiento fundado de los aspectos nomenclatoriales del 


género y sus especies). 


Tribu ORYZOMYINI Vorontsov, 1959 


Género Holochilus Brandt, 1835 


Especie tipo. Holochilus sciureus Wagner, 1842. Reciente, Brasil. 


Holochilus brasiliensis (Desmarest, 1819) 


Descripción. Se trata de un sigmodontino de tamaño 
grande, el mayor de los registrados en el sudeste 
bonaerense. Tiene molares hipsodontes, de tendencia 
laminada y de figura oclusal simplificada (Fig. 12.1), 
caracterizados—en relación a otras especies del género— 
por presentar una estructura vestigial en la posición del 
mesolofo (e.g., Hershkovitz, 1955; Massoia, 1976; Pardiñas 
y Galliari, 1998; Pardiñas, 2008). 

Comentarios. La sistemática de Holochilus ha sido objeto de 
numerosos estudios en los últimos años, mayoritariamente 
basados en evidencia molecular (e.g., Prado et al., 2019, 
2021a, 2021b, 2022). Holochilus brasiliensistambién ha sido 
citada bajo el binomio Holochilus vulpinus (e.g., Cueva Tixi; 
Cruz et al, 2021), siguiendo el criterio de Goncalves et al. 
(2015). Prado et al. (2021b) han analizado la variación ge- 
nética y morfométrica favoreciendo considerar a H. vulpinus 
como sinónimo junior de H. brasiliensis. Cabe destacar que 
el muestreo genético que hacen estos autores no incluye 
poblaciones de Holochilus de buena parte de su distribución 
en la Provincia de Buenos Aires (Prado et al, 2021b: fig. 1). 
Debido a su gran tamaño corporal, que alcanza en adultos 
los 300 gramos (Massoia, 1976), posiblemente H. brasiliensis 
está subrepresentada en las muestras fósiles con un origen 
en egagrópilas de estrigiformes. 


PARDIÑAS y CENIZO: MICROMAMÍFEROS DEL HOLOCENO-ANTROPOCENO 


Figura 12. 1, Holochilus brasiliensis, m1-2 derechos en vista oclusal 
(MLP 91-IV-15-7, Holoceno Tardío, Centinela del Mar). 2, Phyllotis sp., 
m1 izquierdo en vista oclusal (MLP 91-I1V-15-5, Holoceno Tardío, 
Centinela del Mar). Escala= 1 mm. 


Género Oligoryzomys Bangs, 1900 
Especie tipo. Oryzomys navus Bangs, 1900. Reciente, Colombia. 


Oligoryzomys flavescens (Waterhouse, 1837) 


Descripción. Se trata de un orizomino de fácil determina- 
ción, al menos a nivel genérico, porque combina un tamaño 
pequeño (menor que Akodon azarae), una fórmula radicular 
simple (con dos raíces subiguales para cada molar inferior), 
proyección capsular desarrollada, escotadura lunar poco ex- 
cavada y molares braquiodontes, pero complejos y con per- 
sistencia de rasgos oclusales, aún en etapas avanzadas de 
desgaste (Fig. 9.3). Su morfología dentaria ha sido descripta 
por Massoia y Fornes (1967a) y Massoia (1973), entre otros. 
Comentarios. Su baja frecuencia en el registro fósil con- 
trasta con su abundancia actual en la Provincia de Buenos 
Aires. Por ejemplo, desde los primeros análisis de la fauna 
de roedores cricétidos recuperada en Cueva Tixi, aún con 
tamaños muestreales moderados, Oligoryzomys estuvo 
ausente (e.g., Tonni et al, 1988; Pardiñas, 1999a, 2000). Así 
ha permanecido pese al estudio de miles de restos (e.g., 
Quintana, 2001a, 2016). 


Género Pseudoryzomys Hershkovitz, 1962 


Especie tipo. Oryzomys wavrini Thomas, 1921. Procedencia estra- 
tigráfica y geográfica. Reciente, Paraguay. 


Pseudoryzomys simplex (Winge, 1887) 


Descripción. Es una especie fácilmente identificable, aún 
con restos fragmentarios. Las mandíbulas edéntulas pue- 
den ser confundidas con las de Calomys callosus, de las que 
difieren por su fórmula radicular más compleja (Fig. 13). Los 
molares son braquiodontes, de esmalte grueso, con ten- 
dencia laminar y marcada simplificación, carentes de meso- 
lofo o mesolófido (contra Barros Faria et al, 2019: fig. 2). 
En el procingulo del m1 se manifiesta una fosétida antero- 
interna de contorno circular persistente inclusive en ejem- 
plares adultos. Datos métricos de los especímenes actuales 
y fósiles se brindan en la Tabla 8. 

Comentarios. Apenas conocido cuando Voss y Myers (1991) 
revisaron por primera vez el género, Pseudoryzomys ha re- 
velado ser un sigmodontino de muy amplia distribución en 
ambientes tropicales y subtropicales de América del Sur 
(Voss, 2015). Pese a esto, carece de una revisión integral a 
nivel taxonómico. Desde su primer registro holocénico 
para la Provincia de Buenos Aires en Cueva Tixi (Pardiñas, 
19954), se han documentado hallazgos adicionales en di- 
versos yacimientos arqueológicos y paleontológicos (e.g., 
Pardiñas y Tonni, 2000; Scheifler et al, 2012; Teta et al, 
2013; Scheifler y Messineo, 2016). 


Tribu PHYLLOTINI Vorontsov, 1959 


Género Calomys Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Mus bimaculatus Waterhouse, 1837. Reciente, Uruguay. 


Calomys sp. 


Descripción. Este pequeño filotino es fácilmente identifica- 
ble, a nivel genérico, por la morfología simplificada de sus 
molares braquiodontes (Bellocq y Kravetz, 1983), una man- 
díbula con proceso coronoides robusto y bien inflexionado 
hacia atrás y tres raíces en el m3 (Fig. 9.4). 


Comentarios. La diferenciación de las dos especies de 
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MAI.LEZCANO 


Figura 13. 1-7, Detalles de la anatomía dentaria y craneana de Pseudoryzomys simplex (MLP 91-IV-15-3, Holoceno Tardío, Centinela del Mar). 
1, Serie M1-3 izquierda en vista oclusal. 2, Serie m1-3 izquierda en vista oclusal. 3, 4, Hemimaxilar izquierdo en vista ventral y labial, respec- 
tivamente. 5, Hemimandíbula izquierda en vista labial. 6, Detalle de la región retromolar en vista dorsal, hemimandíbula izquierda. 7, Plan ra- 
dicular de los molares inferiores. Escala en 1-2= 1 mm, en 3-5= 5 mm, 6-7 sin escala. Dibujo original de Maximiliano Lezcano (año 1996), 


sombreado digitalmente. 


tamaño pequeño reconocidas para la región pampeana (íe., 
Calomys laucha y Calomys musculinus; véase Massoia et al, 
1968), no cuenta con un sustento morfológico certero 
cuando se trabaja con restos fragmentarios (Pardiñas y 
Lezcano, 1995). Aquí se sigue el criterio taxonómico de 
referir los restos del sudeste bonaerense a un grupo 
informal Calomys cf. C. laucha-C. musculinus que, por razones 
de economía, se indica como Calomys sp. Notablemente, en 
los análisis de egagrópilas recientes (e.g., Leveau et al, 
2006; Teta et al, 2010; González-Fischer et al, 2011; 
Fernández et al, 2012) no se ha intentado aplicar el rasgo 
que, en opinión de Massoia y Fornes (1967b: figs. 2.5 y 2.6) 
permite diferenciar ambas especies. Cruz et al, (2021: tabla 
1) indican, para Cueva Tixi, tanto Calomys musculinus como 
Calomys sp. 


Género Eligmodontia F. Cuvier, 1837 


Especie tipo. Eligmodontia typus F. Cuvier, 1837. Reciente, Argentina. 


Eligmodontia typus F. Cuvier, 1837 


Descripción. Los restos de este pequeño filotino solo pue- 
den ser confundidos con aquellos homólogos de Calomys, 


de los que se diferencia por presentar mandíbulas modera- 


damente gráciles, m3 generalmente con dos raíces y pro- 
ceso coronoides estilizado, corto y recto (Fig. 9.5). Además, 
en Eligmodontia el procíngulo del m1 carece de fléxido ante- 
romediano que, en cambio, es un accidente de registro fre- 
cuente en Calomys sp. (Fig. 9.4). Medidas dentarias de los 
ejemplares fósiles y actuales de la Provincia de Buenos 
Aires se brindan en Tabla 9. 

Comentarios. Para una síntesis de la compleja taxonomía 
del género, véase Lanzone et al. (2015). 


Género Phyllotis Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Mus (Phyllotis) darwiniWaterhouse, 1837. Reciente, 
Chile. 


Phyllotis sp. 


Descripción. Este taxón, representado solo por un frag- 
mento de hemimandíbula izquierda con el m1 preservado, 
tiene su determinación genérica sustentada por la tenden- 
Cia laminar del diseño oclusal conjugada con la carencia de 
protofléxido (que, por el contrario, es persistente en 
Graomys, otro filotino de tamaño similar) y los fondos 
opuestos de sendos amplios hipo- y mesofléxidos (Fig. 
12.2). La Tabla 10 muestra las medidas de este material y 
de otros de poblaciones actuales para especies del género. 
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TABLA 9 - Medidas de los molares y series dentarias inferiores (m1-3) en ejemplares de Eligmodontia typus fósiles y actuales de la Provincia 


de Buenos Aires (Argentina) 


Lm1 Am1 Lm2 Am2 Lm3 Am3 m1-3 
Centinela del Mar media 1,59 1,06 - =- - =- 3,76 
Buenos Aires 
(lote MLP 91-IV, sd 0,08 0,04 - - - = 0,10 
Holoceno Tardío) 
mínimo 1,48 1,00 - - - - 3,63 
máximo 1,72 11 - - - - 3,96 
n 6 6 = = => = 10 
Camping Americano media 1,64 1,06 1,18 1,03 0,88 0,80 3,84 
Buenos Aires 
(Pleistoceno—Holoceno) sd 0,07 0,05 0,05 0,03 - =- - 
mínimo 1,92 0,96 1,08 1,00 - = = 
máximo 1,80 TZ 1,24 1,08 - - =- 
n 21 21 8 8 1 1 1 
Quequén Salado media 17 1,05 A 102 0,92 076 3,92 
Buenos Aires 
(Pleistoceno Tardío) sd 0,06 0,05 0,08 0,02 - - 
mínimo 1,60 0,96 1,00 1,00 = =- - 
máximo 1,76 1,12 1,20 1,04 - - =- 
n 7 7 4 4 1 1 1 
Pehuén-Co media 1,68 1,04 1,15 1,05 0,83 0,76 3,79 
Buenos Aires (actual) 
sd 0,09 0,08 0,07 0,04 0,05 0,06 021 
mínimo 1,56 0,90 1,04 1,00 0,80 0,68 3,40 
máximo 1,80 12 1,20 142 0,92 0,84 3,96 
n 6 6 6 6 6 6 6 


sd, desvío estándar; n, tamaño de muestra; L, largo; A, ancho. 


Comentarios. Este es el único registro holocénico para el 
género en el sudeste de la Provincia de Buenos Aires. No re- 
sulta posible establecer su ubicación taxonómica específica 
con respecto a las numerosas entidades descriptas, parcial 
producto de la progresiva deconstrucción del complejo 
Phyllotis xanthopygus (Steppan, 1998), siguiendo un criterio 
genético (e.g., Jayat et al, 2021; Teta et al, 2022 y las refe- 
rencias allí citadas). Phyllotis bonariensis, descripta por 
Crespo (1964a) para Sierra de la Ventana, constituye el re- 
gistro contemporáneo más próximo a Centinela del Mar 
(véase Pardiñas et al, 2004a). 
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Tribu REITHRODONTINI Cazzaniga, 
Cañón y Pardiñas, 2019 


Género Reithrodon Waterhouse, 1837 


Especie tipo. Reithrodon typicus Waterhouse, 1837. Reciente, 
Uruguay. 


Reithrodon auritus (Fischer, 1814) 


Descripción. Es un sigmodontino inconfundible por una su- 
matoria de rasgos entre los cuales se pueden mencionar: 


PARDIÑAS y CENIZO: MICROMAMÍFEROS DEL HOLOCENO-ANTROPOCENO 


TABLA 10 - Medidas de los molares y series dentarias inferiores (m1-3) en ejemplares actuales y fósil de Phyllotis de las provincias del 


Neuquén y Buenos Aires (Argentina) 


Lm1 Am1 Lm2 Am2 Lm3 Am3 m1-3 
Phyllotis sp. 
Centinela del Mar ne 
Buenos Aires 2,25 ,70 
(lote MLP 91-IV, Holoceno Tardío) 
P. xanthopygus media 2,38 1,62 1,56 1,66 1,52 1,22 5,79 
Collón Curá 
Neuquén sd 0,09 0,04 0,09 0,04 012 0,07 0,14 
Actual 
mínimo 2,20 1,56 1,40 1,60 1,32 1,12 5,61 
máximo 2,56 a 1,712 1,76 1,772 1,36 6,02 
n 15 15 15 15 11 11 15 
P. bonariensis media 2,43 1,68 1,60 1,70 132 27 6,09 
Ventania 
Buenos Aires sd 0,09 0,06 0,02 0,06 0,09 0,05 0,16 
Actual 
mínimo aaa 1,64 SS 1,64 1,40 1,20 5,86 
máximo 2,60 1,80 1,64 1,80 1,60 1,36 6,27 
n 6 6 6 6 5 5 6 


sd, desvío estándar; n, tamaño de muestra; L, largo; A, ancho. 


mandíbula alta y robusta con proceso coronoides inflexio- 
nado hacia atrás y terminado en un ápice achatado, fosa 
bien marcada, alargada, en la cara interna del cóndilo, cresta 
masetérica bien desarrollada y filosa, incisivos opistodon- 
tes con esmalte anaranjado (los superiores con doble surco 
frontal), molares muy hipsodontes con tendencia sigmoi- 
dea, cúspides principales opuestas, procingulo del m1 sub- 
triangular (Fig. 9.6), placa cigomática muy alta y con espina 
desarrollada en su extremo antero-dorsal y frontales estre- 
chos y de bordes rectos (Pearson, 1988, 1995; Pardiñas y 
Galliari, 2001). 

Comentarios. Es uno de los sigmodontinos más frecuentes 
en los yacimientos paleontológicos (Reig, 1978). Esta abun- 
dancia puede ser atribuida, al menos parcialmente, a un sesgo 
tafonómico en relación a la supervivencia ósea diferencial y 
a una sobre-representación en la dieta de las lechuzas y 
búhos. Esto último parece estar determinado por la elevada 
exposición nocturna que hace Reithrodon para actividades 
de alimentación e interacción social (Pearson, 1988). 


Familia MURIDAE llliger, 1811 


Género Mus Linnaeus, 1758 


Especie tipo. Mus musculus Linnaeus, 1758. Reciente, Suecia. 


Mus musculus Linnaeus, 1758 


Descripción. Se trata de un roedor de determinación indu- 
bitable, en el contexto de los micromamiferos del sudeste 
bonaerense, por la combinación del pequeño tamaño de sus 
restos (equiparable al de Calomys sp.), marcada flexión ven- 
tral del proceso angular de la mandíbula y molares con un 
diseño oclusal donde se destacan islas de dentina delimita- 
das por anillos de esmalte (Fig. 9.7). 

Comentarios. Aunque no existe información concreta y poco 
se ha explorado el tema, el ingreso de los múridos exóticos 
Mus y Rattus en el ámbito rioplatense se puede considerar 
un evento, cronológicamente, post-colombino. El intenso 


movimiento de barcos de ultramar en torno a los puertos de 
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Buenos Aires y Montevideo, desde los primeros tiempos 
coloniales, puede tomarse como el punto de partida en la 
colonización de estos roedores, sin excluir otras vías de in- 
greso (e.g., desde Mendoza o Córdoba por las rutas terres- 
tres del Virreinato del Río de La Plata). Las capturas 
efectuadas por Charles Darwin en su paso por Buenos Aires 
y Maldonado (Uruguay), en el año 1833, revelan poblacio- 
nes en silvestría tanto de Mus como de Rattus (Waterhouse, 
1839). Si bien la región de Mar del Plata tiene ocupación eu- 
ropea desde mediados del siglo XVIII, la formación de un nú- 
cleo urbano costero y la expansión de actividad antrópica en 
torno al mismo son eventos posteriores a 1850. En este 
contexto, puede considerarse como plausible el estableci- 
miento de Mus y Rattus en la zona de Centinela del Mar hacia 
finales del siglo XIX. Como piedra miliar para este estudio, 
la muestra de egagrópilas coleccionada por J. Frenguelli en 
los acantilados de Centinela del Mar en 1923 contiene Mus. 
Dicho hallazgo señala, al menos, una centuria de profundi- 


dad temporal para este múrido en la región. 


Género Rattus Fischer, 1803 


Especie tipo. Mus decumanus Pallas, 1779. Reciente, Europa. 


Rattus sp. 


Descripción. Al igual que en Mus, los restos de Rattus resul- 
tan característicos a nivel genérico por la morfología de los 
molares donde se verifica un diseño de mamelones de es- 
malte y dentina en arreglo bi o triseriado (Fig. 9.8). 

Comentarios. Discriminar, sobre la base de material frag- 
mentario, entre las dos especies del género reconocidas 
para territorio argentino (Massoia y Fornes, 1965b), no re- 
sulta fácil, dada una apreciable variación morfológica indivi- 
dual y poblacional. Tanto Rattus norvegicus como Rattus rattus 
se consideran hoy día cosmopolitas (e.g.,, Kosoy et al, 2015); 
al menos en Argentina, R. norvegicus es la especie que ha es- 
tablecido con mayor éxito poblaciones en ambientes silves- 


tres (e.g., Thomas, 1927). 


Familia CAVIIDAE Fischer, 1817 


Género Cavia Pallas, 1766 
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Especie tipo. Cavia cobaya Pallas, 1766. Reciente, América del Sur. 


Cavía aperea Erxleben, 1777 


Descripción. Los restos cráneo-dentarios de este cávido 
pueden ser diferenciados, en el contexto de las formas del 
sudeste bonaerense, por la presencia de molariformes de 
tendencia prismática con cemento (e.g., Kraglievich, 1930; 
Fig. 9.9). 

Comentarios. Representada por ejemplares juveniles, posi- 
ble reflejo de selección trófica de las estrigiformes debido 
al gran tamaño de los animales adultos. Por otra parte, la 
baja frecuencia en los ensambles señala los hábitos diurnos 
de este roedor. 


Familia CTENOMYIDAE Lesson, 1842 


Género Ctenomys Blainville, 1826 


Especie tipo. Ctenomys brasiliensis Blainville, 1826. Reciente, Uruguay? 


Ctenomys sp. 


Descripción. Representada por muy escaso material cuya 
asignación genérica resulta indubitable, pero la específica es 
dependiente de su consideración en el contexto de las espe- 
cies actualmente representadas en el sur bonaerense (e.g., 
Austrich et al, 2021). Como se trata de una forma de pe- 
queño tamaño, se excluye que pueda ser referida a Ctenomys 
australis (Bidau, 2015). 

Comentarios. Véase Quintana (2004) para más información 
sobre la taxonomía y ocurrencia cuaternaria de Ctenomys 
talarum Thomas, 1898 en el sudeste de la Provincia de Buenos 


Aires. 


Estructura taxonómica cuantitativa 

La muestra más antigua de las estudiadas para Centinela 
del Mar (lote MLP 91-IV, ca. 560 ar AP) refleja la comunidad 
de roedores sigmodontinos más diversa hasta el momento 
identificada en la Provincia de Buenos Aires, tanto en el re- 
gistro paleontológico como actual. Los akodontinos están 
representados por Akodon azarae, Bibimys torresi, Necromys 


osbcurus, N. lasiurus y Oxymycterus rufus. Los filotinos, por 
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Calomys sp., Eligmodontia typus y Phyllotis sp. Entre los ori- 
zominos tenemos a Holochilus brasiliensis, Oligoryzomys 
flavescens y Pseudoryzomys simplex. Los reitrodontinos, por 
Reithrodon auritus. Esto hace a un total de 12 especies (que 
seguramente son 13 si se consideran ambas especies, Calomys 
laucha y Calomys musculinus, como representadas). Además, 
la muestra incluye, entre otros micromamiferos significati- 
vos, al quiróptero Desmodus cf. D. draculae, el didelfimorfo 
Monodelphis dimidiata y los roedores caviomorfos Cavia aperea 
y Ctenomys sp. Tanto el tamaño de muestra (NISP de restos 
craneanos= 802), como el estado de preservación de los 
restos, sugieren que la misma asegura un control adecuado 
de la diversidad y riqueza específicas. Un análisis de rarifi- 
cación, considerando todas las muestras del segmento 
Holoceno Tardio—Antropoceno de Centinela del Mar, indica 
que se alcanza una riqueza de ocho especies ya a partir de 
un MNI= 30, pero lejos aún de un "plateau” (Fig. 57). En con- 
traste con su elevada riqueza, la muestra presenta una mar- 
cada inequidad en la diversidad. Su estructura cuantitativa 
está dominada por Akodon azarae, que hace al 60% de la 
misma (sobre MNI= 191), lejanamente seguido por Reithrodon 
auritus (8,4%), Oligoryzomys flavescens (4,7%) y Necromys 
obscurus (4,2%). El resto de los taxones presenta frecuencias 
relativas inferiores al 4% (Tab. 5). 

La sumatoria de las muestras recuperadas en depósitos 
sobre “terrazas” de erosión, cuya antigúedad es de ca. 260 
ar AP (parte del lote MLP 96-V), refleja una comunidad em- 
pobrecida en riqueza, con respecto al ensamble previa- 
mente comentado (Tab. 5). Luego de un intervalo de 300 
años, el registro muestra la extinción local de cuatro roedores 
sigmodontinos (í.e., Eligmodontia typus, Necromys lasiurus, 
Phyllotis sp. y Pseudoryzomys simplex) y la del caviomorfo 
Ctenomys. Sin embargo, esta comunidad se ha vuelto más 
equitativa, ya que si bien Akodon azarae continúa dominando 
(42% sobre un MNI total= 260), otros elementos faunísti- 
cos resultan relevantes. Tales son los casos Oligoryzomys 
flavescens, que asciende ahora a 17%, Calomys sp., que al- 
canza 14% y Reithrodon auritus, con 7% (Tab. 5). 

La estructura comunitaria para aquellas muestras que 
incluyen múridos exóticos (Mus y/o Rattus), consideradas 
representativas de la última centuria (pero previo a la última 
década del siglo XX), manifiesta diversos elementos comu- 


nes. Entre estos, la riqueza específica refleja una nueva re- 


ducción, con la extinción local de Bibimys torresi. El rasgo 
más impactante es la dominancia de Calomys sp., que su- 
pera, en las comunidades inmediatamente previas al pre- 
sente siglo, el 80%. El resto de las especies, incluyendo a un 
destronado Akodon azarae, no alcanzan valores superiores 
a 10% (Tab. 5). 

La comunidad de las últimas décadas manifiesta un leve 
retorno hacia una estructura más equilibrada. Mientras 
que Calomys sp. sigue siendo el elemento dominante, tanto 
Akodon azarae como Oligoryzomys flavescens alcanzan fre- 
cuencias relativas entre un 10 y un 20%. A la par, Mus musculus 
se aproxima al 10%, indicador evidente de la influencia an- 
trópica (Tab. 5). 

La interdependencia entre las abundancias relativas en 
el contexto de una misma muestra produce un sesgo inevi- 
table, cuando se intenta explorar la variación de los taxones 
en una secuencia temporal. Una forma de atemperar par- 
cialmente este problema es calcular las abundancias rela- 
tivas sobre el MNI total de todas las muestras estudiadas 
(Tab. 5). Los valores obtenidos indican que hay especies 
cuya participación en los ensambles presenta escasa va- 
riación durante los últimos cinco siglos, tal es la situación de 
Reithrodon auritus. En claro contraste, Akodon azarae y Calomys 
sp. invierten sus prevalencias hacia la actualidad, mientras 
que Oligoryzomys flavescens se comporta como satélite a 
este par dominante (Fig. 14). 
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Figura 14. Variación de la abundancia relativa de los micromamíferos 
con mayor prevalencia en las muestras del Holoceno Tardío—Antropo- 
ceno de Centinela del Mar. 


435 


Y q 
APA | Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 407-476 


Comparaciones a escala regional 

La información regional disponible para otros ensambles 
de micromamíferos del Holoceno Tardío—Antropoceno in- 
dica que los cambios comunitarios reseñados no son ex- 
clusivos de Centinela del Mar. Antes bien, habrían carac- 
terizado, al menos durante los últimos 500 años, todo el 
sudeste bonaerense, incluyendo desde la Depresión del 


Salado hasta el sistema de Tandilia. Las muestras fósiles 
disponibles para este sector y cercanamente coevas con las 
aquí estudiadas (íe., Balneario “Menta”, “Estratos C y B” de 
Cueva Tixi y Divisadero Monte 6; Tab. 11), presentan los si- 
guientes elementos en común: (1) asociación Bibimys torresi 
- Pseudoryzomys simplex, ambos cricétidos regionalmente 


extinguidos en la actualidad; (2) simpatría entre Necromys 


TABLA 11 - Estructura taxonómica cualitativa y cuantitativa, expresada esta última en valores de MNI (excepto para Cueva Tixi, expresada en 
NISP), de cuatro ensambles de micromamíferos del Holoceno Tardío hallados en el sudeste de la Provincia de Buenos Aires (Argentina) 


Centinela del Mar Balneario “Menta” Cueva Tixi Divisadero Monte 6” 
(lote MLP 91-IV) (lote MLP 95-V) (Estrato C') 
Akodon azarae 115 27 35 30 
Bibimys torresi 5 5 3 10 
Calomys Sp. 1 1 10 1 
Cavia aperea 2 2 58 = 
Ctenomys Sp. 1 7 141 = 
Galea sp.' - - 147 w 
Desmodus draculae 1 = = = 
Eligmodontia typus 8 - - - 
Holochilus brasiliensis 1 2 12 21 
Lutreolina crassicaudata = 1 3 - 
Monodelphis dimidiata E) 2 16 = 
Monodelphis sp.? = = 11 - 
Necromys lasiurus 7 2 = 4 
Necromys obscurus 8 9 243 16 
Necromys sp. 2 1 = = 
Oligoryzomys flavescens 9 2 - 20 
Oxymycterus rufus 6 4 Su 4 
Phyllotis sp. 1 - E = 
Pseudoryzomys simplex 5 7 10 31 
Reithrodon auritus 16 9 602 5 
Scapteromys aquaticus => = = 3 
Thylamys sp. - - 4 - 
Total 191 81 1.668 145 


MNI, número mínimo de individuos; NISP, número de especímenes identificados; "valores de NISP tomados de Quintana (2001a); “datos tomados 
de Teta et al. (2013); "correspondería a G. tixiensis; *posible especie extinta de acuerdo a Goin (2001). 
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lasiurus y N. obscurus (excepto en Cueva Tixi, aunque con una 
determinación taxonómica precaria en este sitio); (3) ele- 
vada abundancia de Akodon azarae; y (4) frecuencias míni- 
mas para Calomys sp. 

A la par, cada una de las muestras cotejadas manifiesta 
rasgos propios; cabe mencionar: (1) exclusividad de ciertos 
elementos (í.e., Desmodus, Eligmodontia y Phyllotis en 
Centinela del Mar; Galea, Monodelphis y Thylamys en Cueva 
Tixi; Scapteromys, restringido a Divisadero Monte 6); (2) 
dominancia diferencial de algunos taxones (¡.e., A. azarae en 
Centinela del Mar, R. auritus en Cueva Tixi, Holochilus y 
Pseudoryzomys en Divisadero Monte 6); y (3) ausencias (e.g., 
Oligoryzomys flavescens en Cueva Tixi). 

Las comunidades recientes de micromamiferos del li- 
toral atlántico del sudeste bonaerense, examinadas a par- 
tir de muestras de egagrópilas generadas por Tyto furcata 
(Tabs. 5 y 12), revelan una marcada homogeneidad durante 
los últimos 30 años. Akodon azarae y Calomys sp. aparecen 
como abundantes y co-dominantes a lo largo de todo el 
sector considerado, mientras que Oligoryzomys flavescens, 
aunque también recurrente, muestra frecuencias ostensi- 
blemente inferiores a esta dupla. Una pobre comunidad de 
cricétidos adicionales, integrada por Necromys obscurus, 
Oxymycterus rufus y Reithrodon auritus, se registra en forma 
saltuaria. Lo mismo puede decirse del trío integrado por el 
didelfimorfo Monodelphis junto a los caviomorfos Cavia y 
Ctenomys. Notablemente, entre las localidades costeras re- 
levadas el cuis Galea leucoblephara solo integra las mues- 
tras próximas a Miramar, mientras que una exclusividad del 
mismo tenor manifiesta Holochilus brasiliensis, pero en 
Centinela del Mar (Tab. 5). 


DISCUSIÓN 
Determinaciones taxonómicas de micromamiferos 
cuaternarios: alcances y limitaciones 

El conocimiento taxonómico sobre los micromamíferos 
de latitudes medias de Argentina ha crecido de forma sus- 
tancial en las últimas tres décadas. Buena parte de los apor- 
tes han surgido de estudios de tipo comunitario que, por 
carácter transitivo, han iluminado aspectos taxonómicos al 
fijar los límites de las distribuciones de las especies. Mucha 
de la evidencia empleada para cubrir áreas tan extensas 


como la región pampeana devino del estudio de egagrópilas 


de aves rapaces (e.g., Pardiñas, 1999a, 1999b; Leveau et al, 
2004, 2006; Pardiñas et al, 2004a; Teta et al, 2010; Bilenca 
et al, 2012; Fernández et al, 2012). Si para fines de los 90 
se contaba con escasos estudios de referencia que descri- 
bían los ensambles de ambientes no-agrícolas, concentra- 
dos en determinadas áreas (e.g., Delta del Paraná, sudeste 
bonaerense, Ventania, sector de Bahía Blanca; véase, €.g., 
Massoia, 1961; Crespo, 1964a, 1964b; Massoia y Fornes, 
1964; Reig, 1964, 1965; Contreras y Reig, 1965; Contreras, 
1973; Contreras y Justo, 1974), hoy día la bibliografía es 
cuantiosa y cualquier lista adolece de omisiones (e.g., 
Pardiñas et al, 2010a, 2010b; Agnolin et al, 2016). Esto no 
necesariamente implica que se han superado todos los in- 
terrogantes. Como se ha comentado para cada taxón (véase 
Resultados), varias especies y géneros mantienen situa- 
ciones controversiales en aspectos sistemáticos. Pero, 
contra esto, el panorama taxonómico general se ha clarifi- 
cado en forma sustantiva. Formas virtualmente descono- 
cidas a finales del siglo pasado (e.g., Akodon iniscatus, véase 
Pardiñas y Galliari, 1999), hoy son reconocidas hasta en 
materiales fragmentarios (e.g., Neme et al, 2021). Esto es 
perceptible para diversos elementos recurrentes en el área 
pampásica, como Calomys, Deltamys, Monodelphis, Necromys, 
Oligoryzomys, Reithrodon, Scapteromys, etc. (e.g., Galliari y 
Pardiñas, 2000; D'Elía y Pardiñas, 2004; Chemisquy y 
Prevosti, 2014; Pardiñas et al, 2015b, 2015c, 2021; Teta et 
al., 2017; Rivera et al., 2018). 

La forma en que se ha abordado la problemática taxo- 
nómica en ensambles de micromamíferos cuaternarios 
pampeanos puede considerarse sui generis. Pese a que las 
primeras contribuciones incluían ejemplares figurados y 
descripciones comparativas como evidencia contrastable 
para argumentar sus asignaciones (e.g., Cione y Tonni, 1981: 
figs. A-D; Tonni, 1982; Prado et al, 1985: fig. 2; Tonni et al, 
1988: lám. 1), estos recursos tienden a desaparecer en las 
contribuciones ulteriores. En la actualidad, a menudo se re- 
curre a listas de nombres de taxones, muchas veces solo 
incluidas en tablas, sin fundamentación explícita, ya fuese 
en forma gráfica o en prosa (e.g., Quintana y Mazzanti, 1996: 
tabla 1; Mazzanti y Quintana, 1997: 15; Quintana, 2001a: 
tabla 1; Bonomo et al., 2009: tabla 1; Alcaráz, 2015: tabla 1). 
Como agravante, los materiales estudiados, mayoritaria- 


mente sin referencia anatómica, suelen carecer de reposi- 
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torio inequívoco. Por ejemplo, con justicia Quintana (2001b) 
advierte que: 

Galea musteloides fue citado para el Holoceno Tardío 
en sitios arqueológicos de las provincias de Buenos 
Aires, Neuquén, Río Negro y Catamarca (Salemme, 
1990; Tonni, 1985; Bond et al., 1981; Fernández, 1988; 
Massoia, 1982; Rodríguez, 1998). Los materiales 
estudiados por esos autores corresponden a restos 
fragmentarios de cráneos y ramas mandibulares, y no 
discuten los caracteres utilizados para efectuar la 
referencia específica, por lo que su asignación a Galea 
musteloides debería ser tomada con reserva (Quintana 
2001b, p. 400). 

Brindar descripciones de los ejemplares estudiados, 
acompañadas éstas con figuras e indicación de sus reposi- 
torios oficiales, constituyen procedimientos que garantizan 
o, al menos, facilitan el contraste de la hipótesis taxonómica 
propuesta. Puede argumentarse que este tipo de "proto- 
colo" es propio del trabajo paleontológico y estrechamente 
asociado a la unicidad del fósil y que, en definitiva, consti- 
tuye el objetivo central de la contribución que se trate. Si 
Ubilla et al. (2019) o Brizuela y Tassara (2021) no describie- 
ran y documentaran con detalle los restos de Desmodus que 
estudian, esos trabajos se volverían, parcialmente, abstrac- 
tos. Por el contrario, cuando Quintana (2001a: tabla 1) ex- 
pone la estructura taxonómica de las muestras de roedores 
cricétidos de Cueva Tixi, sin justificar las asignaciones, su 
objeto de estudio no son los taxones per se sino generar 
inferencias a partir de los mismos. Sin embargo, como sus 
hipótesis taxonómicas carecen de respaldo argumental 
basado en evidencia contrastable, las mismas no pueden 
ponerse a prueba y el único elemento que las soporta, que 
es el pacto de credibilidad básica que se establece entre 
pares, se atenúa en forma progresiva. Y quizás termina de 
desaparecer cuando las colecciones que resguardan estos 
ejemplares publicados no garantizan el acceso de los inves- 
tigadores (e.g., el caso de la serie típica de Galea tixiensis; 
véase Teta y Campo, 2017, p. 213). 

Cuando los abordajes taxonómicos carecen de docu- 
mentación explícita se genera una cascada de pauperización 
que alcanza diferentes niveles analíticos. No solo es impo- 
sible poner a prueba la determinación taxonómica consig- 


nada, sino que la contribución en cuestión pierde valor como 


elemento comparativo. ¿No deben ser los trabajos publica- 
dos vías primarias para la determinación taxonómica de ma- 
teriales de otros yacimientos? Scheifler et al. (2012: fig. 2) 
respaldan determinaciones para 12 micromamiíferos del 
sitio arqueológico Calera mediante imágenes de molares de 
especimenes seleccionados. Esta documentación gráfica no 
solo permite contrastar las asignaciones indicadas, sino 
que se convierte en potencial vehículo para determinacio- 
nes efectuadas por terceros. Quintana (2004) estudia un 
millar de restos de Ctenomys de Cueva Tixi que asigna a la 
especie C. talarum. Mediante descripciones y fotografías, in- 
cluso comparativas contra especímenes actuales (Quintana, 
2004: fig. 3), dicha contribución permite una aproximación 
primaria para el estudio de ejemplares de Ctenomys de otros 
yacimientos a nivel regional. La carencia de respaldo explí- 
cito en las determinaciones taxonómicas limita, a su vez, el 
alcance de hipótesis adicionales. Si alguno de los más de 
200 materiales consignados para Ctenomys sp. del sitio 
Nutria Mansa 1 (Bonomo et al, 2009: tabla 1) hubiera sido 
ilustrado, quizás se podrían hacer inferencias sobre su filia- 
ción taxonómica y explorar, con mayor respaldo, la extinción 
regional de este roedor en el ámbito costero. 

Puede argumentarse que el análisis de grandes mues- 
tras de especímenes, como muchas veces se recuperan de 
yacimientos arqueológicos y paleontológicos, convierte en 
superflua la provisión de descripciones o respaldos gráficos 
sobre las mismas, más cuando se trata con ensambles in- 
tegrados por numerosas especies. De alguna manera, este 
tipo de contribuciones paraleliza aquellas de corte típica- 
mente ecológico donde se listan “sábanas” de taxones, sin 
resguardo alguno de evidencia. Goin (2001, p. 91), destaca 
que “los aproximadamente 80.000 restos exhumados en el 
sitio arqueológico Cueva Tixi, de los cuales han sido catalo- 
gados unos 18.000, representativos de más de 55 espe- 
cies... constituyen el agregado microfaunístico cuaternario 
más importante del Cono Sur sudamericano”. Más allá de 
que esta apreciación omite la trascendencia del trabajo de P. 
Lund y H. Winge en la región de Lagoa Santa, Brasil (véase 
Voss y Myers, 1991: tabla 3, para una síntesis), a más de 
tres décadas de iniciados los estudios en Cueva Tixi, no cabe 
duda de que la falta de publicación de documentación explí- 
cita sobre la taxonomía de sus roedores cricétidos (excepto 


Bibimys y Pseudoryzomys, véase Pardiñas, 1995a), repre- 
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senta una carencia significativa. 

Se ha tipificado como sui generis esta modalidad de 
publicación de ensambles holocénicos carente de respaldo 
formal explícito, aunque quizás puede interpretarse como 
un producto escolástico. Desde fines de los años 80, gran 
parte de la investigación sobre estas faunas pasó a ser do- 
minio de arqueólogos, no solo porque los materiales estu- 
diados provienen, en forma mayoritaria, de este tipo de 
sitios, sino porque numerosos profesionales con esa for- 
mación se especializaron en arqueofaunas (véase una sín- 
tesis en Gifford-González, 2018). Esta modalidad contrasta 
con aquella aplicada, por ejemplo, al estudio de los ricos 
conjuntos de micromamiferos cuaternarios del sur y sud- 
este de Brasil. Allí, investigadores formados en la escuela 
de Jorge Ferigolo y Gisele Lessa han dado cuenta de algu- 
nos de los más ricos ensambles, con clásicas descripciones 
y figuras, razonable soporte fáctico para la validación de los 
aspectos taxonómicos (e.g., Hadler et al, 2008, 2009, 2010, 
2016, 2018; Stutz et al, 2017, 2018; Boroni et al., 2020). 
Otro tanto puede decirse del trabajo desarrollado durante 
las últimas dos décadas para los ensambles de micromamí- 
feros cuaternarios del noroeste de Argentina (e.g., Ortiz y 
Pardiñas, 2001; Ortiz y Jayat, 2007; Ortiz et al, 2011). 

Sintetizando, el conocimiento de las faunas de micro- 
mamiferos holocénicos de la región pampeana requiere el 
retorno a las descripciones y figuras de aquellos taxones 
que se indican en forma primaria. Si en algún momento esto 
representó un problema operativo, casi huelga señalar que 
hoy día ya resulta corriente la disponibilidad de tecnología 
para producir adecuado soporte gráfico. 


Extinciones y pseudoextinciones en el sudeste 
bonaerense 

Las muestras fósiles estudiadas de Centinela del Mar 
reflejan un mosaico complejo de extinciones (1e., biológicas) 
y pseudoextinciones (ie, extinciones locales o regionales), 
que afectan, en forma indistinta, a didelfimorfos, quirópte- 
ros y roedores, tanto cricétidos como caviomorfos. Tempo- 
ralmente, se verifican durante los últimos 500 años; es 
decir, se trata de sucesos en tiempo histórico (e.g., MacPhee 
y Flemming, 1999; Turvey, 2009). Un tratamiento riguroso 
del tema excede a los objetivos de esta contribución, pero, 


debido a que la evidencia aportada por estas muestras ha 
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sido seminal en la construcción del cuerpo de datos dispo- 
nible (e.g., Pardiñas, 1995b, 1999a, 1999b; Pardiñas y Tonni, 
2000; Teta et al., 2014; Barbero et al., 2020), se efectúan 
aquí algunos considerandos. 

El registro extra-limital de determinados mamiferos en 
depósitos holocénicos de la región pampeana constituyó, 
desde el inicio de las investigaciones modernas, un ele- 
mento central para el planteamiento de hipótesis sobre la 
dinámica faunística determinada por condiciones ambien- 
tales pretéritas. Desde grandes mamíferos, como Lama 
guanicoe, pasando por diversos mesomamíferos, como 
Dolichotis patagonum o Zaedyus pichiy, hasta micromamífe- 
ros, como Lestodelphys halli, fueron detectados en numero- 
sos yacimientos e interpretados, ante su inexistencia en las 
comunidades locales o regionales actuales, como eviden- 
cias de condiciones climáticas diferentes (e.g., Tonni y Poli- 
tis, 1980; Politis et al, 1983; Tonni, 1985a, 1985b, 1990; 
Tonni et al, 1988). Sin embargo, buena parte de esta evi- 
dencia estaba concentrada en segmentos tempranos o me- 
dios del Holoceno (e.g., Prado et al, 1985; Tonni et al, 1988). 

Este panorama se vería alterado con la re-identificación 
taxonómica de algunos materiales del sitio arqueológico 
Cueva Tixi, así como el hallazgo y datación de los depósitos 
paleontológicos más tardíos de Centinela del Mar. Para el 
primero, un estudio preliminar de sus pequeños roedores 
no había señalado novedades significativas (Tonni et al, 
1988). Sin embargo, una revisión de estos ejemplares re- 
velaría la ocurrencia, en unidades muy tardías, de los roe- 
dores cricétidos Bibimys y Pseudoryzomys (Pardiñas, 1995a, 
1995b, 1996). A la par, los hallazgos en Centinela del Mar 
no solo redundarían en nuevos registros para esta dupla 
singular, sino también en la adición de otras especies hoy día 
extra-limitales, como los cricétidos Eligmodontia y Phyllotis, 
además de una simpatría inusual entre dos especies de 
Necromys (e.g., Pardiñas, 1995b, 1998, 1999a, 1999b). Más 
aún, el registro de Desmodus cf. D. draculae ofrecería la primera 
evidencia de una extinción biológica durante el Holoceno 
Tardío (Pardiñas y Tonni, 2000). Sucesivamente, se irían adi- 
cionando a los ensambles tardíos de estos sitios, didelfi- 
morfos y roedores caviomorfos supuestamente extintos 
(eg. Monodelphis, Galea; véase Goin, 2001; Quintana, 2004). 

El corolario de toda esta acumulación de datos novedo- 


sos resultó contundente: aún en tiempos muy recientes (úl- 
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timos cientos de años), las comunidades de micromamife- 
ros del sudeste bonaerense habían sufrido restructuraciones 
siguiendo una dinámica compleja. Los hallazgos efectuados 
durante las últimas dos décadas no han hecho más que ra- 
tificar esta premisa, sumando evidencias que han permitido 
expandir sus límites temporales y geográficos. A los regis- 
tros pioneros de Centinela del Mar, Cueva Tixi y Balneario 
“Menta” se han añadido elementos comparables en el ex- 
tremo occidental del sistema serrano de Tandilia (sitio 
arqueológico Calera, véase Scheifler et al, 2012) y en el sep- 
tentrional de la Depresión del Salado (sitio arqueológico 
Divisadero Monte 6, véase Teta et al, 2013). Además, algu- 
nos de estos elementos extra-limitales parecen haber in- 
gresado a la región pampeana en momentos aún más 
tempranos (e.g., Pseudoryzomys en Calera, hacia comienzos 
del Holoceno Tardío; véase Scheifler et al, 2012) y haber te- 
nido una distribución aún más extensa (e.g., Pseudoryzomys 
en Cabeza de Buey; véase Scheifler y Messineo, 2016). De 
esta forma, considerando también otros yacimientos del 
nordeste (e.g., La Higuera, La Norma; véase Pardiñas, 1999a, 
1999b), habría existido un ensamble de micromamíferos ra- 
zonablemente común a unos 160.000 km? de territorio bo- 
naerense en su mitad centro-oriental. El mismo, además, 
habría persistido hasta tiempos históricos (í.e.,, desde el 
1500 AD). 

Existen unos pocos casos de pequeños y medianos 
mamíferos en Argentina cuyas retracciones regionales han 
sido estudiadas con una casuística abundante, información 
cronológica y el concurso de otros recursos metodológicos 
(e.g., distribución potencial). Un ejemplo emblemático es el 
del pequeño didélfido Lestodelphys halli, que ha sufrido 
una paulatina contracción en su geonemia durante el 
Cuaternario (e.g., Prado et al,, 1985; Goin, 2001). Un análisis 
integral de sus registros fósiles y recientes ha permitido 
inferir que su desaparición en una porción importante de 
Argentina Central y parte oriental de Patagonia habría sido 
consecuencia del incremento de precipitaciones y tem- 
peraturas hacia el Holoceno Tardío (Formoso et al, 2015). 
Sobre la base de parámetros similares, se ha estimado que 
el cricétido Euneomys mordax también ha perdido una 
porción considerable de rango geográfico en el pedemonte 
cordillerano, debido a la desaparición de humedales andinos, 


durante el Holoceno (Tammone et al, 2016). Conclusiones 


similares explicarían la aparente extinción biológica del 
orizomino Holochilus lagiglia, aunque para su caso parece 
haber habido una importante influencia antrópica en la 
pérdida de cuerpos de agua (Fernández et al, 2017b; López 
y Chiavazza, 2021). Contra esto, otros tantos microma- 
míferos han sufrido pseudoextinciones durante el Holoceno, 
pero los procesos causales son aún conocidos en forma 
fragmentaria (e.g., Tympanoctomys kirchnerorum, Holochilus 
brasiliensis; Pardiñas y Teta, 2011; Fernández et al, 2016; 
Agnolin et al, 2018; de Tommaso, 2020). 

En este contexto se inserta la casuística hasta ahora re- 
levada en el sudeste bonaerense. El repaso de cada uno de 
los taxones implicados puede constituir una línea de base 
para futuras aproximaciones (Fig. 15). 

Eligmodontia typus es una especie característica de la es- 
tepa patagónica centro-oriental, que parece mostrar una 
marcada afinidad con la eco-región del Monte y, en menor 
medida, del Espinal (e.g., Mares et al,, 2008; Lanzone et al, 
2015). En la Provincia de Buenos Aires es un elemento fre- 
cuente en el sector sudoeste (Pardiñas et al, 2004a). Aun- 
que su distribución en el centro-oeste no es bien conocida 
(Contreras y Justo [1974] citan la especie para Bolívar), po- 
siblemente habita la subregión pampeana denominada 
"Pampa arenosa” (Galliari et al, 1991). Hacia el estenor- 
deste, la localidad de Monte Hermoso es su límite esta- 
blecido—Pardiñas et al., 2004a; véase también Contreras 
(1972) para una mención en Cañada de los Leones, algo in- 
terior a Monte Hermoso—. Trampeos efectuados en inme- 
diaciones de esta (laguna Sauce Grande), muestran que £. 
typus habita en la franja arenosa vegetada que, a modo de 
barrera, se interpone entre la línea de costa y la pradera 
húmica interior. Un análisis de egagrópilas para ese punto 
revela a dicho roedor como dominante en la dieta de Tyto 
furcata, alcanzando casi el 50% de los micromamiferos 
depredados (Pardiñas et al, 2004a: tabla 3). Sin embargo, 
para la localidad de Oriente, unos 100 km al E de Monte 
Hermoso, sobre casi un millar de presas no hay ningún re- 
gistro de Eligmodontia (Fernández et al, 2012: tabla 1). Esto 
sugiere que este roedor no estaría traspasando, en su ex- 
presión actual, el río Quequén Salado. Entre Monte Hermoso 
y Centinela del Mar median unos 270 km lineales. La conti- 
nuidad ambiental es favorable para explicar potenciales 


variaciones corológicas a lo largo del “corredor litoral atlán- 


441 


>, Eligmodóntia 
¡y typus; 


Phyllotis 
bonariensis 


Publicación Electrónica - 2023 - Volumen 23(1): 407-476 


Bibimys 
torresi 


Necromys 
lasiurus 


Necromys 
obscurus 


Figura 15. 1, 2. Mapas esquemáticos de Argentina Central y países limítrofes con las áreas de distribución contemporáneas (en base a Patton 
et al, 2015) de algunos roedores cricétidos que han sufrido importantes variaciones corológicas durante el Holoceno Tardio—Antropoceno. Las 
localidades puntuales indicadas son: 1. Centinela del Mar; 2. Cueva Tixi; 3. Balneario “Menta”; 4. Divisadero Monte 6; 5. La Calera. 


tico”, más allá de que se desconocen qué factores son los 
limitantes para este roedor. Prima facie, dada las mani- 
fiestas adaptaciones a ambientes xéricos que muestra 
Eligmodontia (e.g., Corbalán y Debandi, 2006), elevadas pre- 
cipitaciones podrían ser restrictivas. El registro extra-limital 
del género en la Provincia de Buenos Aires no resulta exclu- 
sivo del Holoceno Tardío. Al menos desde el Pleistoceno 
Medio y Tardío Eligmodontia integra las faunas locales en la 
confluencia del arroyo Indio Rico con el Quequén Salado 
(véase Alberdi et al., 1989), a la par de agregados en el sec- 
tor de Punta Hermengo y Norte de Mar del Plata (Fidalgo y 
Tonni, 1983; Tonni et al, 1998). De alguna manera, el regis- 
tro finiholocénico de Centinela del Mar, como su ulterior ex- 
tinción regional, no parecen eventos demasiado “costosos” 
en términos ambientales. Esta misma vía de penetración po- 
dría haber favorecido la presencia, en esta misma localidad, 
del filotino Phyllotis sp. Sin embargo, dados los requerimien- 
tos ecológicos que presenta Phyllotis xanthopygus (véase 
una síntesis en Kramer et al., 1999), esta distribución extra- 
limital holocénica resulta francamente enigmática. Las lo- 
calidades actuales más próximas para este género son del 
sistema serrano de Ventania (Pardiñas et al, 2004a), allí re- 
presentado por la especie endémica P. bonariensis (Crespo, 
1964a). 
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Las dos especies registradas en Provincia de Buenos 
Aires del akodontino Necromys presentan, en la actualidad, 
una distribución virtualmente alopátrica (e.g., Galliari y 
Pardiñas, 2000; Teta et al., 2010; Fernández et al, 2012; 
Pardiñas et al, 2015b). Necromys lasiurus muestra poblaciones 
ocupando el nordeste (e.g., Ramallo, Pergamino, Rojas, Junín), 
extendiéndose hacia el centro-oeste (Guaminí, sistema de 
Ventania) para alcanzar, finalmente, el área sudoeste (Bahía 
Blanca, Chasicó) y, por el litoral atlántico hasta la localidad 
de Monte Hermoso (Municipio Urbano de Monte Hermoso) 
y parte del área interserrana (e.g., Estación San José) y el 
sector oriental del sistema de Tandilia (Villa El Cacique, 
Fulton, Balcarce). Necromys obscurus scagliarum es endé- 
mica del sudeste bonaerense, desde la laguna de Mar 
Chiquita hasta Necochea, como límite sur conocido (Galliari 
y Pardiñas, 2000). Asimismo, es la especie registrada en la 
porción noroccidental del sistema serrano de Tandilia 
(Sierra de la Vigilancia; Reig, 1964, 1965). Ambos taxones 
presentan una única ocurrencia simpátrica contemporánea 
en Estación San José, unos 70 km NNE de Centinela del Mar, 
como han revelado trampeos efectuados allíen el año 2013 
(ejemplares depositados en CNP). Tal como en el caso de 
Eligmodontia previamente discutido, la ocurrencia conjunta 
de NÑ. lasiurus y N. obscurus en Centinela del Mar, Balneario 
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“Menta” y hasta Divisadero Monte 6, no resulta “costosa” 
en términos ambientales. Más aún, se trata de un par de 
especies congenéricas cuya extrema similitud, tanto en 
aspectos morfológicos como, supuestamente, ecológicos, 
puede arrojar elementos claves para entender las extin- 
ciones del sudeste bonaerense. 

La situación corológica de las poblaciones de Ctenomys 
talarum en lo que hace al litoral bonaerense fue expuesta 
por Reig (1964, 1965; Contreras y Reig, 1965) y no ha va- 
riado, en forma sustantiva, desde entonces, pese a la inten- 
sificación de las prospecciones (e.g., Mora et al, 2007, 2013; 
Carnovale et al., 2021; Austrich et al., 2021). Como señalara 
Reig (1964), este roedor presenta un gap en su distribución 
costera, desde Santa Clara del Mar hasta Necochea. Contra 
esto, un morfotipo muy similar a Ctenomys talarum se regis- 
tra en la muestra más antigua de las estudiadas de Centinela 
del Mar (lote MLP 91-IV), al igual que en aquella de Balneario 
“Menta” (lote MLP 95-V). Más aún, una especie indetermi- 
nada de Ctenomys tiene registro abundante en el sitio ar- 
queológico Nutria Mansa 1, con una cronología Holoceno 
Tardío (2.700-3.000 ar AP), emplazado sobre el arroyo ho- 
mónimo, a unos 3,5 km de la línea de costa (véase Bonomo 
et al, 2009). Finalmente, aunque fue un roedor frecuente 
durante todo el Holoceno en el extremo oriental de Tandilia, 
su registro fósil muestra una disminución gradual de las po- 
blaciones interiores hasta finalmente desaparecer ca. 170 
ar AP, tal como atestigua la sucesión faunística de Cueva 
Tixi y otros yacimientos de área serrana (e.g., Tonni et al, 
1988; Quintana, 2004, 2016). 

Para finalizar con este repaso de las pseudoextinciones 
que implican los agregados fósiles de Centinela del Mar, la 
dupla más desafiante—por la distancia geográfica y am- 
biental involucrada—es la de los roedores cricétidos Bibimys 
torresi y Pseudoryzomys simplex. Su tratamiento conjunto 
encuentra fundamentos, no de carácter taxonómico, ya que 
representan a dos tribus diferentes, sino en otros elemen- 
tos comunes que comportan sus casos: (1) ambos taxones 
tienen una distribución contemporánea con un fuerte com- 
ponente tropical y habitan sectores palustres; (2) parecen 
haber ingresado hacia el sur de la Provincia de Buenos Aires 
en forma más o menos coeva (aunque quizás fue algo más 
temprano el ingreso de Pseudoryzomys; véase Scheifler y 


Messineo, 2016); y (3) parecen haberse retraído regional- 


mente de forma sincrónica. Sus casos, al ser tan destaca- 
bles, han recibido algún tratamiento previo (e.g., Pardiñas, 
1995a, 1995b, 1996, 1999a, 1999b; Scheifler et al., 2012; 
Teta et al, 2013, 2014; Barbero et al., 2020; García-Morato 
et al, 2022). 

En la actualidad, B. torresise ha registrado en menos de 
10 localidades, excepto una, todas correspondientes a islas 
próximas a su terra typica en la porción exterior del delta del 
río Paraná (NE de la Provincia de Buenos Aires y extremo 
sur de la Provincia de Entre Ríos; Pardiñas et al, 2017: fig. 1). 
Contra esto, durante el Holoceno Tardío cubrió un área 
geográfica que puede estimarse en 120.000 km, con límite 
austral conocido en Centinela del Mar (e.g., Pardiñas, 1995a, 
1996, 1999a, 1999b, 2000; Scheifler et al, 2012; Teta et al., 
2013; Quintana, 2016; Pardiñas et al, 2017). 

Los análisis de egagrópilas y trampeos, llevados a cabo 
en Argentina y Paraguay, han revelado una extensa pene- 
tración de P. simplex, prima facie coincidente con la "cuña” 
chaqueña que caracteriza la margen occidental del complejo 
fluvial Paraguay-Paraná. Este cricétido, conocido en Ar- 
gentina por menos de 10 registros a finales del siglo pasado 
(eg. Hershkovitz, 1959, 1962; Massoia, 1976; Contreras y 
Berry, 1982; Massoia et al, 1995a, 1995b, 1997), es, en rea- 
lidad, moderadamente frecuente (e.g., Pardiñas et al, 2004b; 
Voss, 2015). Su registro contemporáneo más austral es en 
la localidad santafecina de Pedro Gómez Cello (30* S; Teta y 
Pardiñas, 2010). Desde comienzos del Holoceno Tardío, a 
juzgar por las sucesiones de los sitios Calera (Olavarría; 
Scheifler et al, 2012) y Cabeza de Buey (Bolívar; Scheifler y 
Messineo, 2016) y hasta los últimos cientos de años (e.g., 
Cueva Tixi; Pardiñas, 1995a, 1995b; Quintana, 2001, 2016), 
P, simplex habitó el sector centro-oriental de la Provincia de 
Buenos Aires (pero no está presente en La Higuera, como 
erróneamente indican García-Morato et al, 2022: fig. 1). Las 
retracciones regionales de Bibimys y Pseudoryzomys, que in- 
volucran pérdidas de miles de kilómetros cuadrados de área 
efectiva de ocupación, parecen haber sido no solo procesos 
muy recientes sino también abruptos y cercanamente coe- 
vos. No obstante, al menos para el sector de Centinela del 
Mar, el último registro de Bibimys es algo posterior a aquel 
de Pseudoryzomys (Tab. 5). Aunque esto puede obedecer a 
un sesgo en la muestra, también podría indicar que la re- 


tracción Pseudoryzomys, a juzgar por su supervivencia hasta 
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ca. 170 ar años AP en Tandilia (e.g., Quintana, 2016), se pro- 
dujo primero en los ambientes palustres perilitorales y luego 
en los interiores. El incremento de la aridez regional afecta 
de forma diferencial la disponibilidad de agua en los distin- 
tos tipos de humedales del área interserrana. Mientras en 
las planicies costeras estas condiciones conducen a una re- 
ducción de la superficie e interconexión de los humedales 
(e.g., bajos interdunales, lagunas perilitorales, planicies de 
inundación), en las divisorias serranas tal efecto se ve ate- 
nuado (mayor retención de humedad del sustrato), propi- 
ciando la persistencia de ambientes riparios como refugios 
para poblaciones relictuales extirpadas en otras áreas. 
Solo una especie del elenco de micromamíferos fósiles 
de Centinela del Mar tipifica como extinción biológica y co- 
rresponde al registro más tardío conocido (ca. 560 ar AP) del 
vampiro Desmodus draculae. Esta especie, cuyo biocrón co- 
nocido es Plioceno—Holoceno Tardío (véase Ubilla et al, 
2019), ha sido asociada, por su mayor tamaño corporal res- 
pecto a sus congéneres, con una alimentación basada en 
megafauna (e.g., McDonald y Jefferson, 2008). Al menos 
para el caso de Centinela del Mar esta hipótesis no contaría 
con apoyo, habida cuenta que para el Holoceno Tardío la 
megafauna finepleistocena está extinta. Sin embargo, dado 
el carácter litoral del registro, no puede descartarse una ali- 
mentación en base a pinnípedos. Esto último ha sido verifi- 
cado en poblaciones costeras de Desmodus rotundus en Perú 
(Catenazzi y Donnelly, 2008; Streicker y Allgeie, 2016). El re- 
ciente hallazgo de D. draculae en el Pleistoceno Tardío en 
cercanías de Centinela del Mar (Brizuela y Tassara, 2021), 
no solo otorga profundidad temporal a este vampiro en la 
región, sino que parece confirmar su identidad taxonómica. 
Pardiñas y Tonni (2000, p. 217) remarcaron la posible signi- 
ficación paleoambiental de este vampiro indicando que el 
ejemplar de hallado en el Holoceno Tardío de Centinela del 
Mar se encuentra a 2.000 km de la localidad más austral re- 
gistrada para Desmodus draculae y a unos 600 km al sur de 
la actual distribución de Desmodus rotundus. En este sen- 
tido, McNab (1973) demostró en forma convincente que el 
factor limitante para la distribución de D. rotundus es la iso- 
terma de julio (en el Hemiferio Sur) de 10*C. Hoy día, Centi- 
nela del Mar está dentro de la isoterma de julio de 8*C. Por 
lo tanto, Pardiñas y Tonni (2000) concluyeron que, durante 


la depositación de la muestra más antigua aquí estudiada 
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para Centinela del Mar, la temperatura media de invierno 
habría sido 2%C mayor que la actual (véase una reiteración 
de estos aspectos en Brizuela y Tassara, 2021). 

Como cierre de esta sección, cabe aquí un brevísimo 
repaso de otros taxones considerados como potenciales 
especies hoy días extintas, verificados a partir de material 
exhumado en el yacimiento Cueva Tixi. Goin (2001, p. 88) 
señaló que en dicha secuencia se registra un taxón, 
Monodelphis sp., del cual no dudó en afirmar que "la especie 
innominada de Monodelphis aquí reconocida se caracteriza 
por su carácter generalizado, especialmente en lo que 
respecta a la especie viviente M. dimidiata”. Según este 
mismo autor, esta forma extinta habría alcanzado el 
Holoceno Tardío (con una antigúedad de 715%45 ar AP; 
véase Goin, 2001: tab. 6). Habiendo transcurrido más de 
dos décadas de esta afirmación y ante la inexistencia de su 
publicación formal, es débil la información disponible para 
expedirse sobre la validez de esta supuesta especie de 
exclusivo biocrón holocénico. A la par, el conocimiento sobre 
la taxonomía y morfología de Monodelphis se ha incremen- 
tado, en el mismo período, en forma vertiginosa. Hoy día se 
reconocen más de 20 especies vivientes y una división 
subgenérica que alcanza las cinco entidades (e.g., Pavan y 
Voss, 2016 y referencias allí citadas; Pavan et al, 2017). Sin 
duda subsisten interrogantes sistemáticos diversos, como 
aquel que hace a la validez de M. fosteri, cuyo estatus tal 
como fuera expuesto por Reig (1964, p. 208-209) conserva 
total vigencia. Pero parece existir, gracias al esfuerzo de 
neontólogos, un marco ideal para poner a prueba si 
Monodelphis sp. de Cueva Tixi merece el reconocimiento de 
especie plena. 

El otro caso que hace a un taxón de Cueva Tixi (con 
registro adicional en otros sitios serranos como Cueva El 
Abra) es el del roedor cávido Galea tixiensis, descripto por 
Quintana (2001b). Según este autor “la extinción de Galea 
tixiensis, luego de más de 10.300 años de permanencia en 
los valles de la sierra La Vigilancia, ocurre alrededor del 
Siglo XVII... Esto es concordante... con un cambio climático 
frío y seco denominado Pequeña Edad de Hielo” (Quintana, 
2001b, p. 406). Sin embargo, Quintana (2001b) omite 
referencia sobre la presencia de Galea leucoblephara, 
mencionada para esa misma región por Reig (1964). Este 


peculiar pero necesario "reemplazo” entre dos especies 
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congenéricas y muy afines, al menos desde su morfología, 
fue señalado por Teta y Campos (2017), quienes consideran 
que los rasgos diagnósticos señalados para G. tixiensis son 
parte de la variabilidad intraespecífica de G. leucoblephara. 
La sinonimia entre G. tixiensis y G. leucoblephara resulta, por 
el momento, solo tentativa, hasta que se pueda efectuar un 
examen directo del material típico. 

De los tres micromamíferos considerados extintos du- 
rante el Holoceno Tardío en el sudeste de la Provincia de 
Buenos Aires (í.e., D. draculae, G. tixiensis y Monodelphis sp.), 
dos de estatus controversial tienen por procedencia la su- 
cesión de Cueva Tixi y no han sido revisados en los últimos 
20 años. Las implicaciones de potenciales formas biológi- 
camente extirpadas en tiempos históricos son trascenden- 
tes (Turvey, 2009), máxime si se considera la actual crisis 
global de biodiversidad (e.g., Cowie et al, 2022 y referencias 
allí citadas). Sin embargo, un pre-requisito para el análisis 
de cualquier extinción es la certidumbre taxonómica 
(MacPhee y Flemming, 1999). 


Cambio comunitario durante el Holoceno Tardío- 
Antropoceno: estructura taxonómica, ambiente y clima 

Pese a las múltiples ventajas que ofrece el análisis de 
egagrópilas de aves rapaces para el conocimiento de las co- 
munidades de microvertebrados, es bien sabido que el en- 
samble obtenido a partir de este tipo de evidencia resulta 
en un reflejo distorsionado de la realidad (restringido este 
último concepto aquí a las abundancias de los taxones a 
campo). Como se ha mencionado, lechuzas y búhos selec- 
cionan sus presas en función de un cúmulo de factores; por 
lo tanto, la comunidad reconstruida a partir de egagrópilas 
incorpora diversos sesgos. Pese a esto, en ambientes abier- 
tos o de moderada cobertura vegetal, el ensamble generado 
por estrigiformes resulta insuperable para determinar pre- 
sencia de especies (e.g., Andrews, 1990; Pearson y Pearson, 
1993; Trejo y Guthmanmn, 2003; Torre et al, 2004; Trejo et al, 
2005; Heisler et al, 2016). Formoso et al, (2016) concluyen, 
luego de examinar más de 100 mil ejemplares recuperados 
a partir de 393 muestras de egagrópilas de Patagonia, que 
con un MNI> 90 se alcanza una adecuada representación 
de la riqueza específica. Aunque no existen estimaciones di- 
rectas para la región pampeana, no resulta aventurado con- 


siderar parámetros similares. Algunos de los análisis de 


egagrópilas ejecutados en la Provincia de Buenos Aires du- 
rante las últimas dos décadas resultan contundentes en 
cuanto a sus tamaños muestrales. Teta et al. (2010) anali- 
zaron 90 muestras de regurgitados producidos por Tyto 
furcata en 62 localidades, identificando al menos 14 espe- 
cies (16, si se considera la presencia de dos especies para 
cada uno de los géneros Calomys y Rattus), sobre casi 33.000 
ejemplares. Con un muestreo de estas características, a los 
que se pueden sumar los generados por Elio Massoia y co- 
laboradores durante los años '80 y '90 (véase el compendio 
en Bellocq, 2000), de Pardiñas et al. (2004a; MNI= 3.740, 20 
localidades), Leveau et al. (2006; MNI= 3.251, nueve locali- 
dades) y Fernández et al. (2012; MNI= 3.421, 11 localida- 
des), se puede establecer que la estimación cualitativa de 
los ensambles de micromamíferos para el sector oriental de 
la Provincia de Buenos Aires es robusta. Pese a la asimetría 
de la evidencia negativa, la redundancia de esta para un área 
dada hace que la falta de registro de un taxón adquiera una 
razonable solidez. No es posible asegurar la inexistencia 
de poblaciones actualesde Bibimys torresi o Pseudoryzomys 
simplex al sur del río Salado. Sin embargo, ante la masa de 
evidencia acumulada, resulta muy improbable. Todas las 
muestras fósiles estudiadas de Centinela del Mar cumplen 
con la condición cuantitativa de MNI> 90 (Tab. 5) y, en fun- 
ción de lo previamente discutido, se pueden tomar como re- 
presentativas de la riqueza específica imperante a nivel local 
en el momento de su depositación. 

El sesgo más relevante, tanto por su impacto en la re- 
construcción paleoambiental como en la inferencia de la co- 
munidad real de micromamiferos, es aquel que introducen 
las aves rapaces en términos de las abundancias relativas 
de las presas. Esto resulta palmario en el contraste que se 
produce al comparar la composición taxonómica cuantita- 
tiva de las muestras actuales del sudeste bonaerense ge- 
neradas mediante dos mecanismos: egagrópilas y trampeos 
(Tabs. 12 y 13; Fig. 16). Globalmente, las lechuzas consu- 
men cantidades ínfimas de algunos roedores, como Necromys 
y Oxymycterus, cuyas abundancias en trampas resultan im- 
portantes o superlativas. Por el contrario, magnifican en 
forma contundente otros ítems de presa (e.g., Calomys, 
Reithrodon), virtualmente sin representación en trampeos. 
Como necesario complemento, hay especies cuyas abun- 


dancias relativas, por ambos métodos, resultan razonable- 
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TABLA 13 - Estructura taxonómica cualitativa y cuantitativa, expresada esta última en número de ejemplares, para muestras obtenidas por 
trampeo en localidades del sudeste de la Provincia de Buenos Aires (Argentina) 


A? Corrientes” 


A* Brusquitas” Centinela del Mar” 


Akodon azarae 63 31 22) 
Calomys musculinus - 1 1 
Cavia aperea = 1 = 
Monodelphis dimidiata - - 1 
Necromys obscurus 11 1122 13 
Oligoryzomys flavescens 7 10 5 
Oxymycterus rufus 43 116) 2 
Total 124 74 74 


"Datos tomados de Reig (1964); trampeos efectuados por uno de los autores (UFJP), véase el texto. 


mente equiparables (e.g., Akodon spp.). Este tipo de compa- 
raciones ha recibido profusa atención en la literatura (e.g., 
Andrews, 1990; Taylor, 1994; Tiranti, 1996; Travaini et al. 
1997; Yom-Tov y Wool, 1997; Trejo y Grigera, 1998). Para el 
área de estudio de esta contribución, ya Reig (1964, p. 
214-215) había señalado tal circunstancia, al referirse a 
Reithrodon, indicando: 
hemos obtenido un solo ejemplar de este roedor... 

lo cual es sólo un indicio de que el animal es difícil de 

capturar con los procedimientos que hemos utilizado, 

ya que... restos esqueletarios de indiscutible asignación 

a Reithrodon fueron observados en bolos de deglución 

de lechuzas en la misma zona. 

Los sesgos reseñados se ven minimizados cuando se 
comparan muestras actuales y fósiles con origen en ega- 
grópilas (e.g., Avery, 1982; Andrews, 1990; Pardiñas, 1999a, 
1999c). Sin embargo, aunque crucial para la reconstrucción 
paleoambiental, esto no resulta satisfactorio en una re- 
construcción a escala comunitaria. Estrictamente, los en- 
sambles estudiados de Centinela del Mar, tanto pretéritos 
como actuales, no reflejan la comunidad sino el muestreo 
que las rapaces hacen de la misma. 

La combinación de datos de egagrópilas y trampeos 
puede brindar elementos sustantivos para inferir cambios 
comunitarios durante el Holoceno Tardío—Antropoceno en 
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Centinela del Mar. La evidencia faunística más antigua dis- 
ponible, para dicho segmento temporal, es aquella recupe- 
rada en el sitio arqueológico Nutria Mansa 1 (Bonomo et al, 
2009). En este, la ocupación humana de donde derivan los 
materiales de roedores tiene una cronología acotada en ca. 
2700-3000 ar AP (Gómez y Bonomo, 2019). Los restos iden- 
tificados a nivel genérico indican dominancia de Ctenomys 
(NISP = 204), seguido de Reithrodon (26) y Galea (23); por su 
parte, 126 restos fueron asignados a Sigmodontinae inde- 
terminados (Bonomo et al, 2009: tabla 1). Un análisis tafo- 
nómico ulterior reitera esta estructura taxonómica cuali- 
tativa y cuantitativa, a la par que señala una genesis para 
dicha tafocenosis por actividad depredatoria de rapaces, 
incorporando también procesos diagenéticos (Gómez y 
Bonomo, 2019). Dada la importancia de esta muestra para 
el estudio aquí presentado, resultaba de interés no solo ra- 
tificar estas determinaciones taxonómicas, sino también 
profundizar aquellas de otros sigmodontinos. Esto no fue 
posible ya que el material está presumiblemente perdido 
(M. Bonomo, com. pers. UFJP en el año 2022). De acuerdo 
con la información disponible (Bonomo et al, 2009; Gómez 
y Bonomo, 2019), resulta contundente el contraste de los 
taxones registrados hacia mediados del Holoceno Tardío 
con respecto a los de la muestra más antigua de las aquí es- 
tudiadas (í.e., ca. 560 ar AP, lote MLP 91-IV). Mientras que en 
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Figura 16. Comparación de abundancias absolutas (número de espe- 
címenes) obtenidas mediante trampeos y análisis de egagrópilas de 
aves rapaces para muestras actuales de Centinela del Mar. 


Nutria Mansa 1 descuella Ctenomys (con MNI= 41; Gómez y 
Bonomo, 2019: tabla 1), este caviomorfo es representado 
tan solo por un individuo en el lote MLP 91-IV, para desa- 
parecer en las muestras más recientes. Igual de impactante 
es la alta frecuencia que manifiesta el roedor cávido Galea, 
dominante en Nutria Mansa 1 (MNI= 14), en contraste con 
su ausencia en todas las muestras cronológicamente pos- 
teriores de Centinela del Mar. La evaluación de la abundan- 
cia de Reithrodon (MNI= 8) resulta más débil con los elementos 
de juicio disponibles. Sin embargo, también parece ser mayor 
en el momento de la depositación de la muestra de Nutria 
Mansa 1 que en los posteriores. Pese a posibles sesgos ta- 
fonómicos adicionales (Gómez y Bonomo, 2019) y al hecho 
de que el análisis se basa en una fracción de la diversidad 
taxonómica hallada en este sitio, la evidencia disponible su- 
giere un cambio comunitario importante entre el Holoceno 
Tardío medio y etapas ulteriores. La dupla Ctenomys- Galea, 
en conjugación con otros elementos faunísticos registrados 
en Nutria Mansa 1 (e.g., Dolichotis, Zaedyus), más significati- 
vas ausencias (e.g., Cavia), sugiere un paleoambiente de par- 
que arbustivo bajo condiciones climáticas generales más 
áridas que las actuales, pero no más frías, aunque quizás si 
con estacionalidad más marcada (e.g., Bonomo et al, 2009). 

Un cambio sustancial, a nivel comunitario, indica la 
muestra MLP 91-IV, representando el segmento 1384 
1456 AD (Tab. 2). La dominancia de Akodon azarae es un 


rasgo que caracterizará, aunque con alguna oscilación en 
sus frecuencias, las comunidades ulteriores, incluso la ac- 
tual (Tab. 5). Juzgando la evidencia combinada de egagrópi- 
las y trampeos, se puede inferir que este cricétido estuvo 
acompañado por una importante abundancia de Oxymycterus 
rufus. Necromys obscurus también sería un elemento signi- 
ficativo a nivel comunitario. Esto sugiere que ya se habría 
instalado el “sello” de la comunidad que, por trampeo, se 
obtiene en los escasos ambientes naturales que persisten a 
nivel local (Tab. 13). Reig (1964, p. 214) indicó “Oxymycterus 
rutilans [= rufus] y Akodon azarae constituyen los elementos 
abrumadoramente dominantes en el elenco de pequeños 
mamíferos del área estudiada, hasta tal punto que ambas 
especies representan el 84% de las capturas efectuadas”. En 
la muestra MLP 91-IV el “sello” dado por el trío 4. azarae-ÑN. 
obscurus- 0. rufus se completa con valores de Oligoryzomys 
flavescens y Reithrodon auritus equiparables a aquellos que, 
por egagrópilas y trampeos, se registran hoy día (Tabs. 5 y 
13; Fig. 16). Ambientalmente, esto sugiere una situación 
similar a la observada hoy en día, siempre en referencia a 
los sectores con baja antropización del paisaje. Sin embargo, 
en esta comunidad participan un conjunto de elementos 
extirpados en la actualidad. Entre los cricétidos, se registra 
Bibimys, Eligmodontia, N. lasiurus, Phyllotis y Pseudoryzomys. 
No resulta fácil efectuar una relación fundada entre abun- 
dancias de egagrópilas y trampeos en los casos de Bibimys 
y Pseudoryzomys. Son roedores con renuencia manifiesta a 
la detección mediante trampas (e.g., Voss y Myers, 1991; 
Pardiñas et al, 2017), situación que enmascara, en forma 
contundente, sus participaciones comunitarias. Contra esto, 
el solo hecho de sus registros adquiere relevancia paleo- 
climática, más cuando se combina con la ocurrencia de 
Desmodus. La tríada Bibimys-Desmodus- Pseudoryzomys in- 
dica temperaturas medias anuales mayores que las que im- 
peran en Centinela del Mar en la actualidad (Pardiñas y Tonni, 
2000). Robustece esta inferencia la elevada riqueza especí- 
fica de la comunidad, sin parangón durante el Cuaternario de 
la región pampeana. Casos de ensambles muy diversos, du- 
rante el Holoceno, también se registran en el sudeste de 
Brasil, incluyendo un mosaico de especies que participan en 
extinciones y pseudoextinciones (e.g., Stutz et al, 2018; Verzi 
et al. 2018). 

La relación positiva, aunque compleja, entre calenta- 
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mientos globales y diversidad parece bien establecida (e.g., 

Barnosky et al., 2004; Terry et al, 2011). Barnosky et al. 

(2003, p. 363-364) puntalizan: 

as a global warming episode begins... relative abun- 

dance of individuals within species changes, leading to 
slight changes in species ranges as populations expand and 
contract. Population-level genetic changes may occur from 
the resulting effects on gene flow and population size. 
These responses are evident by the time global tempera- 
ture is elevated 1%C within 100 years and remains so ele- 
vated for 400 years... If global temperature rises 5%C within 
a few millennia (e.g, the first 5,000 years of an interglacial), 
extinctions, extirpations, and immigrations lead to clear 
changes in taxonomic composition of local communities... 
(cuando comienza un episodio de calentamiento glo- 
bal... la abundancia relativa de individuos dentro de las 
especies cambia, lo que lleva a ligeros cambios en las 
distribuciones de las especies a medida que las pobla- 
ciones se expanden y contraen. Los cambios genéticos 
a nivel de población pueden ocurrir a partir de los efec- 
tos resultantes sobre el flujo de genes y el tamaño de la 
población. Estas respuestas son evidentes cuando la 
temperatura global se eleva 1*C dentro de 100 años y 
permanece tan elevada durante 400 años... Si la tem- 
peratura global aumenta 5*C dentro de unos pocos mi- 
lenios (por ejemplo, los primeros 5000 años de un 
interglaciar), extinciones, extirpaciones e inmigraciones 
llevan a cambios claros en la composición taxonómica 
de las comunidades locales...). 

Las condiciones de precipitación bajo las cuales se habría 
desarrollado la comunidad representada en el lote MLP 91- 
IVY, resultan de inferencia más controversial. Pardiñas 
(1995b, p. 241) puntualizó que en los agregados del 
Holoceno Tardío del sudeste bonaerense "la ausencia de 
S.[capteromys], O.[ligoryzomys] y D.[eltamys] kempi... condi- 
ciona los parámetros de humedad regional, los cuales serían 
similares o levemente mayores que los actuales para el 
área”. Resulta destacable en esta aseveración, el trasfondo 
"Clementsian” para la interpretación de la comunidad fósil. 
Para Pardiñas (1995b), la ocurrencia de Bibimys torresi en 
Centinela del Mar debería haber estado acompañada de 
otros elementos que son comunes en el rango de distri- 


bución contemporánea de este cricétido (véase Pardiñas et 
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al, 2010b). Al no verificarse esta situación, algún factor 
climático sería responsable y ese era identificado con las 
precipitaciones, no así con las temperaturas, ya que estas 
últimas estaban aseguradas por otros elementos con- 
currentes, como Desmodus y Pseudoryzomys. Para una 
muestra faunística contemporánea, aquella de Cueva Tixi 
(ca. 700 ar AP), Cruz et al. (2021) reconstruyen no solo un 
aumento de temperaturas sino también de lluvias. Mediante 
el método “Mutual Ecogeographic Range” (Distribuciones 
Ecogeográficas Mutuas) estos autores proponen un 
incremento próximo a los 4*C y una precipitación media 
anual entre 100 y 200 mm por encima de la actual (ca. 900 
mm), para este momento en el sector oriental de Tandilia 
(Cruz et al., 2021: tabla 3; fig. 4). Más allá de la razonable 
coincidencia con las interpretaciones aquí realizadas, las 
reconstrucciones paleoclimáticas cuantitativas realizadas 
por estos autores deben ser tomadas con cautela (véase 
más adelante). 

En un contexto de mayores precipitaciones y tempera- 
turas, puede considerarse como discordante el registro de 
algunos cricétidos, como Eligmodontia, N. lasiurus y Phyllotis, 
característicos de ambientes más xéricos. Sin embargo, 
nada impide un “mosaico” a nivel comunitario, máxime ante 
respuestas idiosincráticas de las especies implicadas regio- 
nalmente (í.e., “Gleasonian Model", véase más adelante). La 
problemática a nivel de interpretación que plantea la comu- 
nidad representada por el lote MLP 91-IV resulta típica de 
secuencias en las cuales se carece de antecedentes. Tem- 
poralmente, aquella de Nutria Mansa 1 dista más de dos 
milenios. Con los datos disponibles no hay manera de esta- 
blecer, con alguna certeza, si el registro de Eligmodontia— 
por tomar solo su caso—representa el ingreso de una 
especie en el área, producto de un cambio climático-am- 
biental en progreso, el desarrollo local de la misma durante 
un determinado número de años, décadas o siglos, una es- 
pecie en proceso de pseudoextinción local ante un cambio 
climático-ambiental en progreso o un taxón resiliente. Sin 
embargo, alguna inferencia puede hacerse a partir de una 
somera comparación con la comunidad más reciente. 

La comunidad representada por las muestras en torno 
a ca. 260 ar AP (parte del lote MLP 96-V), estaría reflejando 
una situación inmediatamente previa al mayor impacto an- 


trópico sufrido en el área. En efecto, estas muestras han 
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sido calibradas 1614-1825 AD (Tab. 2), mientras que esta- 
blecimientos hispánicos más o menos permanentes en el 
área de Mar del Plata se verifican a partir de 1850 AD. El pri- 
mer rasgo que se observa, a nivel comunitario, es una mar- 
cada depresión de la riqueza específica. El ensamble de 
cricétidos representado es ahora de ocho especies, contra 
las 12 de la comunidad precedente (Tab. 5). Estos roedores 
extirpados son algunos de los reseñados previamente, con 
“señal” paleoclimática discordante, como Eligmodontia, N. 
lasiurus y Phyllotis. Sobre esta base, se puede inferir que 
estas especies estaban inmersas en un proceso de retrac- 
ción regional. Ya para el momento de formación del lote 
MLP 96-V, se han extinguido, al menos localmente y no vol- 
verán a aparecer (Tab. 5). Dos elementos adicionales per- 
miten enmarcar, de manera más robusta, la significación 
climático-ambiental de esta comunidad. Por un lado, aun- 
que también ha desaparecido Pseudoryzomys (y no volverá 
a aparecer), persiste Bibimys e, incluso, manifiesta un per- 
ceptible aumento en su abundancia. A la par, también hay 
incrementos en otras especies que se asocian típicamente 
con ambientes cálidos y húmedos (e.g., Massoia y Fornes, 
1967a), como Cavia aperea, Holochilus brasiliensis, Monodelphis 
dimidiata, Necromys obscurus y Oligoryzomys flavescens. 
Juzgada por el “sello” que se ha establecido previamente, la 
tríada 4. azarae-N. obscurus- 0. rufus indica que no hay cam- 
bios sustanciales, a nivel ambiental, con respecto a la mues- 
tra precedente. Climáticamente, la estructura cuantitativa 
refleja un incremento de precipitaciones y vuelve a encon- 
trar coincidencia con los resultados de Cruz et al. (2021) en 
base a la secuencia de Cueva Tixi. 

La comunidad fósil con registro de Mus (parte del lote 
MLP 96-V) refleja el primer indicio, a escala local, de un pro- 
ceso que se magnificará en forma contundente durante el 
Antropoceno: el crecimiento demográfico del cricétido Calomys 
(Tab. 5). Este fenómeno merece, por su indubitable compo- 
nente antrópico incidental, un tratamiento con alguna 
profundidad. Un morfotipo de pequeño tamaño, fenética- 
mente indistinguible de Calomys laucha o Calomys musculinus 
ya se registra en la Provincia de Buenos Aires desde el 
Pleistoceno Medio (e.g., Pardiñas y Deschamps, 1996; Tonni 
et al., 1998; Pardiñas, 1999b, 2004; Voglino y Pardiñas, 
2005). Esta situación se reitera para depósitos holocenos y 


también se agrega su expresión en la región patagónica 


(e.g., Pardiñas, 1999a, 1999b; Pardiñas et al, 2000; Udrizar- 
Sauthier, 2009; de Tommaso, 2020). En síntesis, Calomys 
sp. presenta un biocrón razonablemente continuo durante 
el último millón de años en la parte oriental de la región 
pampeana. Sin embargo, su abundancia durante todo este 
segmento temporal nunca parece haber sido destacable. 
Por ejemplo, en una muestra procedente del Pleistoceno 
Temprano-Medio de la localidad costera "Complejo Ferro- 
viario” (Partido de Mar Chiquita), donde el material fósil fue 
recuperado en egagrópilas, sobre un NISP= 245 Calomys sp. 
alcanza el 4% (Pardiñas, 2004: tabla 2). En un agregado del 
Pleistoceno Medio de Punta Hermengo (Miramar), 3 restos 
sobre un NISP= 85 pertenecen a Calomys sp. (Tonni et al,, 
1998). En los depósitos referidos al Holoceno Temprano de 
la localidad de Estación Manuel J. García, en el nordeste bo- 
naerense, una muestra pequeña y quizás algo seleccionada 
arroja 15 restos de Calomys en 55 de NISP total (Pardiñas, 
1999a: tabla 7.13). En la secuencia faunística de Cueva Tixi, 
que abarca, aunque con claras discontinuidades y compre- 
siones (véase Pardiñas, 2000), una parte significativa del 
Holoceno, Calomys sp. está presente en forma constante, 
pero con abundancia ínfima. De acuerdo a Quintana (2001a: 
tabla 1), este taxón se encuentra representado por 100 
restos sobre un NISP total (para roedores cricétidos) de 
4.127, es decir, no alcanza al 2.5% de la muestra. Sin em- 
bargo, Calomys sp. explota demográficamente en algún mo- 
mento del pasado más reciente, posiblemente hacia finales 
del siglo XIX. Este incremento lo llevaría a convertirse en un 
roedor presa clave en las dietas de aves estrigiformes. En 
menos de una centuria, a juzgar por el registro de Centinela 
del Mar, alcanza una dominancia que se traduce en > 50% de 
los ítems de presa consumidos localmente por 7yto furcata 
(Fig. 14). Una muestra coleccionada por J. Frenguelli en los 
acantilados de Centinela del Mar durante el año 1923 está 
signada por una abundancia importante de este cricétido. 
Como se carece de detalles en cuanto a la misma (í.e, selec- 
ción durante su procesamiento), no resulta posible especu- 
lar más sobre su estructura taxonómica. Sin embargo, la 
misma coincide con tres muestras de relleno de oquedades 
(parte del lote MLP 96-V, lote CNP-E 897), que han sido 
consideradas como posteriores a 1850 AD y previas a 2000 
AD (ausencia del gastrópodo exótico Cornu sp.). La comuni- 


dad de micromamíiferos reflejada por esta evidencia indica 
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una depresión aún mayor de la riqueza específica (Tab. 5), 
que cae a su mínimo en la sucesión faunística estudiada 
(solo cinco especies de cricétidos). 

La pauperización observada en el ensamble generado 
por aves rapaces, que focalizan su consumo sobre un único 
ítem, el cual puede alcanzar valores del 80% (Fig. 14), no es 
exclusiva de Centinela del Mar. En el valle agrícola del río 
Chubut, próximo a Gaiman (Provincia del Chubut), una acu- 
mulación de micromamíferos generada por la actividad 
trófica de aves rapaces en el Holoceno Tardío reveló un con- 
sumo de 35% de Calomys musculinus sobre un NISP de mi- 
cromamiferos= 3.987. En dramático contraste, una serie de 
muestras de egagrópilas procedentes de la misma área in- 
dica que la depredación de este roedor alcanza actualmente 
95% (sobre un NISP= 1.807; García-Esponda et al, 1998; de 
Tommaso, 2020; Pardiñas et al., 2000: tabla 2). Existen 
otros ejemplos de este incremento de Calomys spp. a lo 
largo del territorio argentino y siempre con las mismas ca- 
racterísticas: un "escalón" que ronda, como mínimo 20 
puntos, con respecto al registro inmediatamente previo y 
que se produce en época muy tardía o, ya directamente, se 
observa en el registro actual (e.g., Ortiz et al, 2011; Bilenca 
etal, 2012). 

La sucesión comunitaria representada por las muestras 
de Centinela del Mar finaliza en aquella correspondiente 
al segmento temporal más reciente. El conocimiento de la 
misma se obtuvo a partir de una base conformada, mayo- 
ritariamente, por análisis de egagrópilas (Tab. 5), pero en- 
riquecida con datos de trampeo (Tab. 13). La estructura 
taxonómica a nivel cualitativo no presenta cambios sus- 
tanciales respecto de la muestra de la centuria previa; la 
riqueza alcanza siete especies de cricétidos. Contra esto, la 
dominancia de Calomys sp. se ha atenuado (aunque sin dejar 
de ser más del 50% del consumo de rapaces), mientras que 
Akodon y Oligoryzomys han recuperado algo de su pasada re- 
levancia. El múrido introducido, Mus musculus, también ma- 
nifiesta una participación comunitaria de relevancia, que ya 
supera a la del cricétido nativo Reithrodon. Gracias a la exis- 
tencia de egagrópilas coleccionadas en el año 2021 y que, 
por sus características, corresponde al invierno de ese año, 
es posible analizar en mayor detalle su relación a nivel am- 
biental. Calomys sp. es el ftem más consumido, con práctica- 


mente 55% sobre un MNI= 226. Akodon, Mus y Oligoryzomys 
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alcanzan abundancias entre los 10 y 15 puntos, mientras que 
el resto de los micromamíferos (Necromys, Oxymycterus y 
Reithrodon) está representado en forma ínfima (Tablas S2 y 
53). En función del conocimiento disponible sobre la dis- 
tribución de estos roedores (a base de trampeos), una 
aproximación semi-cuantitativa puede permitir "traducir" 
ambientalmente estos consumos. Una foto satelital con epi- 
centro en el hotel abandonado de Centinela del Mar, lugar 
de colección de la muestra estudiada, revela que el “frente 
agrícola” (¡e., la línea alcanzada por campos dedicados 
principalmente al cultivo de maíz y soja), se emplaza a una 
distancia entre 500 y 750 metros del acantilado (Fig. S8). 
Esta franja costera, parcialmente disectada por el arroyo El 
Pescado, es el único hábitat cuya transformación antrópica 
no ha sido completa. Sin embargo, esto no la libra de alte- 
raciones profundas, ya que el mismo arroyo ha sido canali- 
zado y el área no solo contiene al incipiente tejido urbano, 
sino también superficies de diversa magnitud ocupadas 
por forestaciones exóticas. Probablemente, el único hábitat 
seminatural conservado se restrinje a una franja aún más 
estrecha, correspondiente al sector de dunas edafizadas 
dispuesto en forma paralela inmediata a la línea costera, con 
un ancho no mayor a 80 metros. A este se podría agregar la 
angosta planicie de inundación del arroyo antes mencio- 
nado, cuya anchura ronda los 7 metros. Todo sugiere que, 
en este mosaico ambiental, Tyto furcata estaría obteniendo 
su principal recurso alimentario (¡e,, Calomys sp.) de los cam- 
pos de cultivo y espacios peri domiciliarios. Esta inferencia 
no resulta sorprendente, toda vez que los disturbios huma- 
nos han pasado a modelar una parte sustancial del paisaje. 


Cambio comunitario durante el Holoceno Tardío— 
Antropoceno: integrando evidencias 

El cambio de las comunidades de micromamíferos que 
se ha reseñado en las secciones previas, reflejado a través 
de muestras generadas por la actividad trófica de aves 
rapaces, no es exclusivo de Centinela del Mar. Al menos 
una muestra del Holoceno Tardío de otro enclave costero, 
Balneario “Menta”, contribuye a señalar que se trató de un 
proceso de carácter regional. La comunidad allí relevada, con 
una cronología en torno al 1500 AD, indica una riqueza es- 
pecífica similar a la muestra más antigua de Centinela del 
Mar (lote MLP 91-IV; Tab. 11). Contra esto, la comunidad ac- 
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tual de dicho sector, evidencia la misma pauperización ge- 
neral: extirpación de varias especies (e.g., Bibimys, Necromys 
lasiurus, Pseudoryzomys) e incremento marcado de Calomys 
sp. (Tab. 12). 

Para el segmento temporal de interés, los últimos ca. 
500 años, existe limitada información sobre la evolución 
biótico-ambiental del sudeste bonaerense. Los estudios pa- 
leopalinológicos, que constituyen el proxy tradicional para 
aproximaciones de este tipo en la región pampeana, resultan 
poco informativos para el Holoceno Tardío-Antropoceno. 
En el perfil del arroyo Las Brusquitas, ca. 40 km NNE de 
Centinela del Mar, Vilanova et al. (2006) señalan que luego 
de los ca. 2000 ar AP, las secuencias sedimentarias fueron 
enterradas por dunas impidiendo la evaluación polínica y de 
otros elementos (diatomeas, sedimentos) efectuada para 
depósitos más antiguos. De forma similar, la falta de repre- 
sentación de la porción superior de la sucesión polínica 
afecta al perfil de la albufera de Mar Chiquita, ubicada algo 
al norte de Mar del Plata (Stutz et al, 2006). Sin embargo, en 
la muy cercana laguna Hinojales, estos autores indican que 
entre ca. 2100 y 400 ar AP, el aumento porcentual del 
Myriophyllum acuático sumergido sugiere un incremento en 
la superficie y profundidad del cuerpo de agua. Esto resulta 
consistente con las evidencias regionales que muestran 
condiciones más húmedas y un aumento en la precipitación 
para ese segmento temporal (Stutz et al, 2002). De acuerdo 
a Stutz et al. (2006), después de ca. 400 años ar AP, el au- 
mento de Cyperaceae, una disminución de Myriophyllum, así 
como en la frecuencia porcentual de otras especies acuá- 
ticas emergentes (e.g., Solanum, Aternanthera, Buddleja y 
Ranunculus), indican la reducción de la laguna a los niveles 
actuales. Es decir, condiciones climático-ambientales simi- 
lares a las allí imperantes hoy día se habrían establecido 
hacia los 400 ar AP (véase también Stutz et al., 1999, 2002). 
Inmediatamente al sur de Hinojales, la laguna Nahuel Rucá, 
con una cronología post-700 AD, conserva un registro de 
microfósiles mucho más representativo en lo que hace al 
segmento final del Holoceno Tardío. De acuerdo a los resul- 
tados obtenidos allí por Stutz et al. (2010), durante los últi- 
mos 400 AD los índices de temperatura y humedad indican 
una disminución de la temperatura y un régimen hidrológico 
muy variable. Estas condiciones fueron asociadas con el 


evento climático global denominado Pequeña Edad de Hielo. 


Integrando la información para ambas lagunas, pero su- 
mando una tercera (Lonkoy), Stutz et al. (2012) detectan un 
cambio más o menos sincrónico en la turbidez, el cual adju- 
dican a un disparador externo debido a su influencia coetá- 
nea sobre estos cuerpos dulceacuícolas. Durante un período 
de 4 mil años, en estos lagos prevaleció un estado claro do- 
minado por macrófitas, para luego cambiar a una mayor 
condición de turbidez, que en las lagunas Lonkoy y Nahuel 
Rucá acontece hacia los ca.700 AD y, en la laguna Hinojales, 
alos ca. 400 AD. En una síntesis de la evolución de las lagu- 
nas en el sudeste bonaerense, la tendencia de los diferen- 
tes proxies estudiados permite establecer condiciones de 
moderada aridez hacia el Holoceno Tardío, con un gradual 
incremento de precipitación (y turbidez asociada) durante 
los últimos 500 años (Stutz et al, 2014). 

Pese al intenso estudio del perfil del sitio arqueológico 
Paso Otero 5 (situado unos 77 km al NO de Centinela del 
Mar), abordado con múltiples indicadores (e.g., polen, diato- 
meas, sedimentos, fitolitos), la reconstrucción para niveles 
del Holoceno Tardío ha resultado muy escueta (e.g., Grill et 
al, 2007; Gutiérrez et al, 2011). Su tope hacia los 2000 ar AP 
impide una comparación con el registro de Centinela del 
Mar. Con algo más de detalle, el perfil polínico del arroyo 
Claromecó, unos 150 km lineales hacia el SSO de Centinela 
del Mar, revela que desde ca. 1100 ar AP hasta tiempos re- 
cientes predominó vegetación halófila y psamofítica; esta 
última se habría vuelto dominante hacia el presente, en 
forma concomitante con la invasión dunícola-desde la 
costa—que habría progresado por el curso hasta 2 km desde 
su desembocadura (Vilanova et al,, 2010: 222). Otras apro- 
ximaciones, por ejemplo, a través de la composición isotó- 
pica de moluscos dulceacuícolas, han brindado resultados 
importantes, pero hasta ahora con alcance restringido a los 
términos más tempranos del Holoceno Tardío. Aguirre et al. 
(2002: 87) señalan que, de acuerdo con la variación de isó- 
topos de oxígeno, algunos períodos dentro del Holoceno han 
sido marcados por fases climáticas abruptas caracterizadas 
por un cambio en las condiciones hidrológicas. 

En resumida cuenta, poco se ha podido inferir, a base de 
estos proxies, sobre las condiciones ambientales que ha- 
brían reinado para los últimos 2 mil años en el sudeste bo- 
naerense, menos aún para el Antropoceno. Aunque se ha 


forjado una suerte de idea de que los parámetros climático- 
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ambientales hoy día imperantes se establecen hacia el 
Holoceno Tardío, existe limitada información para fijar 
cuándo y, en particular, la variabilidad del segmento, que pa- 
rece haber sido importante (Stutz et al, 2014). Otras regio- 
nes de la Provincia de Buenos Aires muestran la misma 
situación, al menos en los análisis publicados de perfiles de 
microfósiles. Por ejemplo, para el río Luján, Prieto et al. 
(2004, p. 160) indican que: 
the climate became drier in the late Holocene, when 
clastic sedimentation resulting from eolian input increased. 
The presence of reworked material suggests that common 
short-term climatic shifts were frequent during this time... 
From ca. A.D, 1790 to present, the pollen record of the 
Luján River area documents vegetation changes resulting 
from the introduction of exotic herbivores and exotic plants 
during European settlement, and a widespread disturbance 
occurring during the 20th century (el clima se volvió más 
seco a finales del Holoceno, cuando aumentó la sedi- 
mentación clástica resultante del aporte eólico. La pre- 
sencia de material reelaborado sugiere que los cambios 
climáticos comunes de corto plazo fueron frecuentes 
durante este tiempo... Desde ca. 1790 AD hasta el pre- 
sente, el registro de polen del área del río Luján docu- 
menta cambios en la vegetación resultantes de la 
introducción de herbívoros exóticos y plantas exóticas 
durante el asentamiento europeo y una perturbación 
generalizada que se produjo durante el siglo XX). 

Dadas las limitaciones del análisis, cabe también la pre- 
gunta de si esta carencia para el Holoceno Tardío no está 
obedeciendo no solo a un registro perturbado de los niveles 
superiores (e.g., por acción del arado), sino también a resul- 
tados determinados por un enfoque centrado en segmen- 
tos de tiempo más antiguos (e.g., Tonello y Prieto, 2010). Los 
abundantes datos isotópicos obtenidos en otros sistemas 
lagunares, como aquellos de Mar Chiquita en Córdoba (e.g., 
Piovano et al,, 2004), brindan algún sustento a este planteo. 

Afortunadamente, además de los ensambles de peque- 
ños mamiferos, existe otro tipo de evidencia para dar cuenta 
de la evolución ambiental de los últimos 500 años: las fuen- 
tes históricas. Diversos investigadores se abocaron a la 
tarea de extraer información de valor climático-ambiental 
de las crónicas de viajes, documentos gubernamentales y 


religiosos, etc. (e.g,, Tonni y Politis, 1980). Trabajos pione- 
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ros, como el de Politis (1984), basado en el análisis de los 
“Acuerdos del Extinguido Cabildo de la Ciudad de Buenos 
Aires” y complementado con observaciones y mapas gene- 
rados por misioneros jesuitas, resultaron seminales en el 
análisis de la variabilidad climática de la región pampeana 
desde el siglo XVIII. Esta información histórica fue progresi- 
vamente asociada con indicadores geológicos y geomorfo- 
lógicos, geocronológicos, dendrológicos, faunísticos y 
climáticos de escala global (e.g., Prieto y Jorba, 1991; Prieto 
y Herrera, 1992; Iriondo, 1994; Loponte y De Santis, 1996; 
Prevosti et al, 2004; Pardiñas y Teta, 2011). De esta forma, 
se introdujo en el esquema de evolución biótico-ambiental 
de la región a los plausibles impactos de la Pequeña Edad 
del Hielo (e.g., Rabassa, 1985, 1987; Rabassa et al, 1989; 
Villalba, 1994a; Cioccale, 1999) y, ulteriormente, al Período 
Cálido Medieval (e.g., Villalba, 1994a, 1994b; Mayewski et 
al., 2004; Morales et al, 2009). El interés regional creciente, 
magnificado por la tendencia a escala global de un lugar 
cada vez más preponderante para el clima (e.g., Masiokas et 
al., 2012), impulsó análisis cuantitativos sobre precipitacio- 
nes, sequías e inundaciones, a partir del registro de su im- 
pacto en la vida colonial (e.g, Deschamps et al, 2003; Tonni, 
2017 y referencias allí citadas). 

Excede a los objetivos de esta contribución una puesta 
en valor de la cuantiosa información que se ha generado 
sobre la transformación ambiental de la región pampeana 
desde la conquista española (ca. 1536 AD). Sin embargo, 
más allá de esta limitación manifiesta, se puede afirmar que 
la conjugación de este complejo proceso antrópico (íe., con- 
versión de ambiente natural a cultural, sensu Daus, 1961) 
con el devenir climático (natural y antrópico), resulta crucial 
para entender (y, quizás explicar; Matteucci et al, 1999), los 
cambios comunitarios de Centinela del Mar. 

Teniendo como ventana temporal los últimos cientos de 
años, una clara distinción de las incidencias antrópica y cli- 
mática sobre la variación biótica resulta en una aspiración 
ardua de concretar. En una de las aproximaciones más rigu- 
rosas, gracias a las condiciones de base existentes, pero 
también al diseño del estudio, Moritz et al. (2008) lograron 
evaluar el comportamiento de 28 especies de microma- 
míferos durante la última centuria en el Parque Nacional 
Yosemite (EE.UU.). Estos autores identificaron un complejo 


de expansiones, retracciones y estasis en relación a un gra- 
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diente altitudinal-ambiental. Este mosaico de respuestas, 
claramente idiosincrático, sería atribuible al cambio climá- 
tico, ya que el área de estudio está libre de impacto agrícola- 
ganadero, al tratarse de territorio protegido desde 1890. 
Por el contrario, en el sudeste bonaerense no hay manera 
de aislar, en forma tajante, ambas señales. La transforma- 
ción del paisaje, tanto a escala local como regional, ha sido 
una constante desde la conquista española (y, quizás, aun- 
que con mucha menor magnitud, desde antes; véase la cró- 
nica de Juan de Garay, hacia finales del siglo XVI, para este 
sector bonaerense; Vignati, 1960). Rapoport (1996) ha plan- 
teado un desafiante proceso de extinción de la flora nativa 
pampeana y su catastrófico reemplazo por especies forá- 
neas, pero muy poco se ha intentado explorar sobre la plau- 
sible cascada de efectos biológicos derivada de este silente 
proceso (e.g., Pardiñas et al, 2010b; Barbero et al, 2020). 

Parte del registro de micromamíiferos fósiles holocenos 
de Centinela del Mar fue interpretado, en una primera 
aproximación, como producto de condiciones paleoclimáti- 
cas diferentes a las actuales. Como se ha mencionado, 
Pardiñas y Tonni (2000, p. 217) luego de ponderar el regis- 
tro de Desmodus como indicador de mayores temperaturas, 
expandieron estas inferencias indicando que: 

A higher annual temperature at Centinela del Mar dur- 
ing the Late Holocene is also suggested by the assemblage 
of sigmodontine rodents found in association with the 
Desmodus cf. D. draculae. At present, Pseudoryzomys 
simplex and Bibimys torresi inhabit subtropical and tem- 
perate-warm areas of northeast Argentina... The diversity 
of the Holocene aggregate is high (14 small-mammal spe- 
cies) in contrast with remains from current owl pellets 
(eight species) at the same site (Una temperatura anual 
más alta en Centinela del Mar durante el Holoceno Tar- 
dío también es sugerida por el conjunto de roedores sig- 
modontinos encontrados en asociación con Desmodus cf. 
D. draculae. En la actualidad, Pseudoryzomys simplex y 
Bibimys torresi habitan zonas subtropicales y templado- 
cálidas del noreste argentino... La diversidad del agre- 
gado del Holoceno es alta [14 especies de microma- 
miferos] en contraste con restos de egagrópilas produ- 
cidas por lechuzas actuales [ocho especies] en el mismo 
sitio). 

Pardiñas (1999b, p. 241) redundaría sobre este punto, 


involucrando los ensambles de micromamiferos cercana- 

mente coevos de Centinela del Mar, Balneario "Menta” y 

Cueva Tixi ("Estratos” “C” y "B”), e indicando que: 

this warming event may correlate with the Warm 

Medieval Period, verified in the Northern Hemisphere be- 
tween 1-0.8 ka ago. Rainfall is a different problem. The ab- 
sence of species living at present in northern Buenos Aires 
Province... may imply a mean annual rainfal! similar to the 
present, but perhaps more marked seasonal pattern (este 
evento de calentamiento puede correlacionarse con el 
Período Medieval Cálido, verificado en el hemisferio 
norte entre 1 y 0,8 ka atrás. La lluvia es un problema di- 
ferente. La ausencia de especies que viven actualmente 
en el norte de la Provincia de Buenos Aires... puede im- 
plicar una precipitación media anual similar a la actual, 
pero quizás un patrón estacional más marcado). 

Estas ideas serían retomadas por otros autores. Goin 
(2001, p. 110), por ejemplo, en su abordaje sobre los didel- 
fimorfos de la sucesión de Cueva Tixi, señala que: 

un segundo aspecto subvalorado es el de la esta- 
cionalidad climática pampeana, cuyo papel en la infe- 
rencia paleoambiental es, por lo general, pobre... ¿Cómo 
pudo haber influido, por ejemplo, una extremización de 
dicha estacionalidad sobre las poblaciones de roedores 
granívoros?... Aún ignoramos cómo se manifestó dicha 
estacionalidad a lo largo del Holoceno, cómo influyó en 
los procesos de especiación, adaptación, reproducción y 
desarrollo en la mayor parte de sus mamíferos. 

Resulta interesante señalar que, pese a los escasos 
aportes generados sobre la temática a nivel regional, algu- 
nos han emergido de los propios ensambles de Centinela del 
Mar. Pardiñas (1995b, p. 242) tempranamente planteaba 
que: 

ciertos elementos faunísticos (Pseudoryzomys, 
Desmodus) registrados en Centinela del Mar y Cueva Tixi 
sugieren, por lo menos para parte del Holoceno tardío, 
una posible continuidad ambiental del actual Dominio 
Chaqueño... Los niveles de carbonato de calcio de Cueva 
Tixi... y Centinela del Mar podrían estar indicando perío- 
dos de sequía estacional. 

El análisis integral de la evidencia de microfósiles y par- 
tículas de carbón de Nutria Mansa 1, ha permitido concluir 


que los espacios de ocupación humana hace 3000 ar AP es- 
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taban asociados a ambientes fluvio-lacustres de agua dulce, 
con abundante vegetación palustre, desarrollados bajo de 
clima templado y húmedo. Estas habrían cambiado, hacia 
los 2700 ar AP, sugiriendo un incremento de la aridez y la 
estacionalidad (Bonomo et al, 2009: 292). Los registros de 
microfósiles y materia orgánica de los lagos que flanquean 
a la albufera de Mar Chiquita, como se ha discutido previa- 
mente, apuntan en su segmento tardío a este incremento 
de variabilidad climática (Stutz et al, 2010, 2012, 2014). 

También se ha planteado el papel del impacto antrópico 
en la conformación de las comunidades actuales de micro- 
mamiferos del sudeste bonaerense. Esto resultó, en su mo- 
mento, un elemento de cierta novedad, sumado al factor 
largamente conocido de la participación del hombre en la re- 
tracción de numerosos medianos y grandes mamíferos. En 
efecto, que el avance de la frontera agrícola-ganadera, más 
la actividad cinegética, impactó la fauna pampeana es un 
tópico recurrente desde el viaje de Charles Darwin en 1833- 
1834. Ejemplos clásicos de pseudoextinciones, total o par- 
cialmente mediadas por acción antrópica, involucran a 
camélidos, cérvidos, félidos y cánidos, roedores, etc. (e.g., 
Lagostomus maximus, Ozotoceros bezoarticus, Panthera onca; 
Chebez, 1994; Ojeda et al, 2002). Pero también se supone la 
expansión de algunos elementos, como es el caso del car- 
pincho (Hydrochoerus hydrochaeris; véase Tonni y Fidalgo, 
1978; Doumecq Milieu et al., 2021) y, quizás, algunos cáni- 
dos y armadillos de abolengo subtropical (e.g., Zamorano y 
Scillato-Yané, 2008; Fracassi et al., 2010). Los primeros 
datos sobre los ensambles holocenos de Centinela del Mar 
llevaron a establecer que: 

la mínima frecuencia de Calomys está reflejando una 
condición sin análogo moderno. La dominancia actual 
de C. laucha, C. musculinus y de Oligoryzomys flavescens 
en la mayor parte de la provincia de Buenos Aires, po- 
dría estar vinculada a la expansión de los agroecosis- 
temas y ser un fenómeno, por lo tanto, de muy reciente 
data. (Pardiñas, 1995b, p. 241-242). 

Este planteo fue llevado a un extremo en investigacio- 
nes posteriores. Teta et al. (2013, p. 174-175; véase tam- 
bién, Teta et al, 2014) especularon que: 

... €s probable que tanto las extinciones regionales 
como el aumento en la frecuencia de algunos taxones 


hayan sido disparados por actividades antrópicas. Entre 
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estas habrían sido relevantes como modificadores del 
ambiente la introducción de ganado, la quema de pasti- 
zales, la extracción de leña, la diseminación de malezas, 
la conversión de los pastizales en agroecosistemas... El 
efecto combinado de estos eventos habría implicado 
un reordenamiento profundo de las comunidades, con 
extinciones (e.g., Bibimys, Pseudoryzomys, Necromys) y 
un incremento marcado de las poblaciones de taxones 
oportunistas (e.g., Calomys, Oligoryzomys)... suponemos 
que un elemento determinante de las profundas modi- 
ficaciones que sufrieron los ensambles de micromamí- 
feros fue la generalización en el uso del fuego con el 
advenimiento de la etapa ecuestre. 

La incidencia de la actividad del hombre como factor 
coadyuvante en la declinación de la riqueza específica de 
los ensambles de micromamíferos del Holoceno Tardío— 
Antropoceno ha sido desestimada por algunos autores (e.g., 
Goin, 2001). Sin embargo, al menos la extrema dominancia 
de Calomys sp. en territorio bonaerense no parece explicable 
por otro fenómeno que la conversión generalizada de la 
región pampeana en campos de cultivo (e.g., Kravetz y de 
Villafañe, 1981; Bilenca y Kravetz, 1995; Pardiñas, 1995b, 
1999a, 1999b; Pardiñas et al., 2010a, 2010b; Teta et al. 
2010 Bilenca et al, 2012; González-Ittig et al, 2014). Re- 
sultados muy similares fueron discutidos por Massa et al. 
(2014: 379) para comunidades del sur de la Provincia de 
Entre Ríos, destacando que los disturbios agrícolas favore- 
cen la dominancia de especies generalistas y con abundan- 
cias subordinadas en ambientes no-antropizados, como es 
el caso de Calomys laucha. Otro tanto, en la misma línea, 
puede argumentarse a partir de casos bien estudiados en 
Patagonia centro-oriental (de Tommaso, 2020). 


Reconstrucción paleoambiental y agregados no- 
análogos en el sudeste bonaerense 

La acumulación de datos y de hipótesis fácticas es un 
hecho deseable para cualquier disciplina histórica, como es 
el caso de la paleontología (Hooykaas, 1971). Sin embargo, 
la ausencia de una base empírica que sustente la teoría o el 
impedimento subjetivo de no contradecir un cuerpo teórico 
paradigmático limita el ordenamiento armónico de los 
mismos y lleva a la multiplicación de hipótesis ad-hoc para 


explicar los fenómenos divergentes o “anómalos”. 
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En las últimas décadas se ha generado un importante 
cúmulo de datos sobre mamíferos del Cuaternario en Ar- 
gentina. Del mismo han derivado inferencias de distinto 
grado sobre sus sus relaciones con aspectos ambientales. 
Como lo subrayara Reig (1981) ya hace varias décadas, ex- 
tendiéndolo al ámbito paleontológico argentino en general, 
este crecimiento del conocimiento científico ha sido parcial- 
mente “baconiano” (Bunge, 1972), debido al desarrollo limi- 
tado de un cuerpo teórico para enmarcar la información 
fáctica. Los esfuerzos han priorizado la descripción y siste- 
matización de los hechos observados por sobre la teoriza- 
ción que los explique. De esta manera se adolece de un 
marco conceptual robusto para soportar los aspectos inter- 
pretativos, con el riesgo de redundar en especulaciones 
débilmente fundamentadas y desarticuladas de otras disci- 
plinas. Muy probablemente existen numerosas explicacio- 
nes para dar cuenta de esta situación. En el conocimiento 
integral del Cuaternario argentino y su biota se produjo un 
estancamiento relativo desde los trabajos pioneros de 
Ameghino (1880, 1889; aunque con saltuarias excepciones 
debido a las contribuciones de Frenguelli 1921, 1928), hasta 
el inicio de las investigaciones modernas (e.g., Fidalgo et al,, 
1975, Tonni y Fidalgo, 1978). Esto llevó a la necesidad de 
actualizar y reformular conceptualmente los esquemas lito- 
y bioestratigráficos para poder ordenar la información 
previa y la emergente de las investigaciones recientes. Es- 
tudios interdisciplinarios fueron enfocados hacia la descrip- 
ción formal de unidades sedimentarias (e.g., Fidalgo et al., 
1973) y a la redefinición de la estratigrafía mamaliana (e.g,, 
Pascual et al, 1965; Tonni et al, 1985; Tonni y Quiroga, 
1987). Luego de varios intentos—que involucraron la defi- 
nición de Faunas Locales e Unidades Mamífero—se llegó a 
un esquema crono-bioestratigráfico de Pisos sustentado en 
biozonas (Cione y Tonni, 1995, 2005; Cione et al., 2015) 
como una forma de superar la ambigúedad producida por la 
aplicación al Cuaternario del concepto de Edades Mamífero 
(Pascual et al, 1965). El establecimiento de este nuevo es- 
quema provocó una revitalización de discusiones de tipo 
metodológico y conceptual (e.g, Cione y Tonni, 1995a, 
1995b). Como un resultado no deseado se produjo un 
atraso relativo en otras disciplinas—como la tafonomía y 
la paleoecología—y en la discusión teórica de los procesos 


vinculados a las mismas. 


La reconstrucción paleoambiental del Cuaternario de 
latitudes medias de Argentina se ha desarrollado, en lo que 
hace a vertebrados, sobre la base del análisis de las varia- 
ciones corológicas a través del método de presencia-au- 
sencia (e.g., Tonni y Fidalgo, 1978, 1982; Tonni, 1982, 1983, 
1984, 1985a, 1985b; Tonni et al, 1988, 1999; Prado et al. 
1985, 1987; Tonni y Politis, 1980; Politis et al, 1983; Tonni 
y Laza, 1980; Salemme, 1983, 1987, 1990; Salemme y 
Tonni, 1983; Deschamps y Tonni, 1992; Pardiñas, 1995b, 
1999a, 1999b; Goin, 2001; Quintana, 2001a; Scheifler et al, 
2012; Teta et al, 2013; Montalvo et al, 2017). En algunos 
casos se utilizaron los cambios en las frecuencias (el número 
de individuos registrado) de determinados mamíferos, 
aunque siempre en forma semi-cuantitativa (e.g., Tonni y 
Fidalgo, 1982; Prado et al,, 1987; Pardiñas, 1995b, 1999a, 
1999b; Scheifler et al, 2012). Investigaciones en numero- 
sas localidades arqueológicas y paleontológicas revelaron 
importantes variaciones en la distribución de mamiferos y 
aves aún vivientes, durante los últimos 30 mil años AP (e.g., 
Tonni et al, 1999). Este conjunto de observaciones (en con- 
cordancia con los resultados de otras disciplinas como la 
paleopalinología, la estratigrafía, la sedimentología, etc.), 
permitió el planteamiento de hipótesis de carácter paleo- 
ambiental (Cione et al, 2015, para una síntesis y referencias 
allí citadas). 

Aunque hoy las interpretaciones han mudado su soporte 
hacia propuestas más recientes, la impronta del esquema 
zoogeográfico de Ringuelet (1961) y sus implicaciones, han 
signado buena parte de la literatura paleontológica del 
Cuaternario pampeano. La concepción de un Dominio 
Pampásico como un extenso ecotono entre los Dominios 
Subtropical y Patagónico y Central (Ringuelet, 1955, 1978, 
1981), fue proyectado a una escala histórica por Tonni y 
colaboradores (e.g., Tonni, 1990, 2017; Tonni y Cione, 1994, 
1995; Tonni et al. 1999). Esta aplicación provocó un 
recuerda al 


esquema dual, que esquema "glacial/ 


”oau 


interglacial”-“interpluvial/pluvial” aplicado por Frenguelli 
(1950, 1957) al Cuaternario argentino. La región pampeana 
habría sido alternativamente ocupada por "fauna de 
abolengo patagónico-central”, o “fauna brasilica-subtro- 
pical", en respuesta al establecimiento de condiciones más 
frías y secas o más cálidas y húmedas que las actuales, 


respectivamente (para una discusión, véase Pardiñas, 1999a). 
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Este esquema dual, la competencia dinámica de "fau- 
nas” determinada por cambios climáticos, estuvo enmar- 
cado parcialmente en una corriente uniformitarista 
sustantiva (e.g., Lawrence, 1971, 1979; Gould, 1965, 1967; 
Roger, 1980; De Renzi, 1978; Simpson, 1963, 1970; Lyman, 
1994). La misma fue, a la vez, de carácter reduccionista, ya 
que limitó la importancia de los procesos menores en el 
seno de las "faunas” en movimiento, asumiendo que todos 
los taxones responderían de manera homogénea (¡.e., gra- 
dualismo). Además, otorgó un papel evolutivamente pasivo 
a la propia región pampeana, restringiéndola a un escenario 
para la ocurrencia de los procesos (í.e., expansiones y re- 
tracciones protagonizadas por elementos antagonistas 
alóctonos), pero con una limitada capacidad de participar ac- 
tivamente en los mismos y, al parecer, sin elementos pro- 
pios que integrar a la dinámica faunística (Pardiñas, 1999a). 

Diversos autores han invocado dos modelos fundamen- 
tales de respuesta de la biota—especialmente ejemplifi- 
cado para mamíiferos—a los cambios ambientales cuater- 
narios. De acuerdo a Graham (1992, p. 77): 

..A static community model, proposes that large groups 
of species (i.e., communities) shifted as tightly linked and 
coevolved assemblages. The other hypothesis, an individu- 
alistic model, suggests that individual species responded 
to the changes in accordance with their own tolerance lim- 
its (... el modelo de comunidad estática propone que 
grandes grupos de species [i.e., comunidades] cam- 
biaron como ensambles estrechamente conectados y 
coevolucionados. La otra hipótesis, el modelo indivi- 
dualista, sugiere que las especies individuales respon- 
dieron alos cambios de acuerdo con sus propios límites 
de tolerancia). 

Las implicaciones teóricas de estos dos modelos son 
marcadamente distintas. El modelo estático ("Clementsian 
Model" sensu FAUNMAP Working Group, 1996) otorga una 
marcada estabilidad a la comunidad, como un conjunto de 
especies ligadas tiempo-transgresivo. Esto posibilita un 
ejercicio uniformitarista en la búsqueda de análogos mo- 
dernos y su comparación directa a la hora de establecer 
condiciones paleoambientales. El modelo individualista 
("Gleasonian Model") resta importancia al concepto de co- 
munidad como unidad perdurable: la generación de estas es 


laxa y ambiente-transgresiva, dependiente de los requeri- 
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mientos ecológicos de cada una de las especies involucra- 
das. Esto implica que las comunidades actuales solo pue- 
den utilizarse como referentes generales para la inferencia 
de los ambientes pasados (véase Graham, 1985; Graham y 
Semken, 1987). Los resultados obtenidos en diversas re- 
giones indican que el modelo individualista parece ser el 
que mejor se ajusta a la evidencia disponible (e.g., Graham y 
Lundelius, 1984; Overpeck et al, 1992; Jablonski y Sepkoski, 
1996; Barnosky, 1994; Barnosky et al, 1996; Graham, 2005; 
Williams y Jackson, 2007; Semken et al, 2010). Esta res- 
puesta idiosincrática de las especies habría generado, du- 
rante el Cuaternario y en respuesta a cambios climáticos, 
agregados que por su dificultad de conciliar con las comuni- 
dades vivientes han sido denominados “disarmónicos” 
(sensu Semken, 1974), “intermezclados” (sensu Graham, 
1985), “no análogos” (sensu Barnosky, 1993, 1994), etc. 
Aunque en las últimas dos décadas se observa una tenden- 
Cia al abandono de esta terminología, criticada por algunos 
autores (e.g., Lister, 1992; FAUNMAP Working Group, 1996), 
esto no ha significado ningún cambio en la extensión e in- 
tensión de estos, aunque si una perceptible confusión con- 
ceptual (e.g., Williams y Jackson, 2007). 

Algunos agregados de micromamiferos fósiles del 
Holoceno Tardío de latitudes medias de Argentina, entre los 
cuales se cuentan aquellos de Centinela del Mar, Balneario 
“Menta”, los niveles superiores de Cueva Tixi, etc., han sido 
tipificados como agregados no análogos. Esta interpretación 
fue avanzada por Pardiñas (1999b, p. 230), a los fines de 
encuadrar ciertas asociaciones de didelfimorfos y roedores 
pleistocenos indicando que las mismas ”... may be considered 
'no-analogue assemblages' (i.e. assemblages characterized by 
sympatric occurrence of presently allopatric species, see 
Barnosky 1993)” (pueden considerarse 'conjuntos no 
análogos' [es decir, conjuntos caracterizados por la 
ocurrencia simpátrica de especies actualmente alopátricas, 
ver Barnosky 19937). Goin (2001, p. 99) aplicó este concepto 
en la interpretación de las asociaciones de marsupiales de 
Cueva Tixi, donde: 

la presencia de lestodelphys halli y Monodelphis 
dimidiata en un mismo nivel... constituye un caso de 
"agregado no-análogo' entre las asociaciones de micro- 
mamiferos de Cueva Tixi. Se ha explicado la presencia 


de dichos agregados en la Región Pampeana durante el 
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Holoceno tardío como una consecuencia de pulsos cli- 
máticos abruptos y de corta duración. Una explicación 
alternativa para el agregado no análogo de Cueva Tixi 
puede buscarse en el alto nivel de fragmentación am- 
biental, edáfica y biológica que generan los ambientes 
serranos en la Pampasia... Resumiendo, la fragmenta- 
ción ambiental (y no los pulsos climáticos bruscos) re- 
gistrada en los ambientes serranos de la Pampasia 
podría ser un factor explicativo de la existencia de 'agre- 
gados no-análogos' tanto actuales como extintos. 

En este planteo resulta explícita la confusión conceptual. 
Esgrimir la posibilidad de agregados no-análogos “actuales” 
violenta la definición de este tipo de agregados, que des- 
cansa en el registro fósil de especies hoy día alopátricas 
(Barnosky, 1994: 176). Nada descarta que una situación de 
“fragmentación” ambiental (í.e., heterogeneidad), como in- 
sinúa Goin (2001), pueda influir en la preservación conjunta 
de taxones de distribución contemporánea parapátrica 
(véase una discusión fundada al respecto en Mares y Willig, 
1994). Sin embargo, esta explicación resulta débil para en- 
cuadrar situaciones donde las áreas de distribución con- 
temporáneas de las especies consideradas se encuentran a 
cientos de kilómetros de distancia entre sí. También con 
relación al registro faunístico de Cueva Tixi, Quintana (2016, 
p. 37) puntualizó que: 

Durante el Pleistoceno tardío se registran asocia- 

ciones no análogas a las distribuciones de las poblacio- 
nes actuales, como en el caso de Lestodelphys halli, 
Monodelphis sp., Cavia aperea y Scapteromys sp. entre 
otros (Quintana, 2001a). La presencia de Scapteromys 
sp. es singular para este período y desaparece del re- 
gistro de Tandilia oriental, aunque fue citada para ini- 
cios del Holoceno medio en el sitio arqueológico La 
Moderna (Tandilia occidental) (Politis y Gutiérrez, 1998) 
y para el Holoceno tardío del norte de la provincia de 
Buenos Aires (Martínez y Gutiérrez, 2004). Los cambios 
más significativos en los ensambles de micromamife- 
ros y otras asociaciones no análogas, ocurren al final de 
la secuencia y son más evidentes al ser comparados con 
el registro actual (Quintana, 2015b). 

El registro del sitio La Moderna fue originalmente tipifi- 
cado como un agregado no-análogo por Pardiñas (1999b: 


237), con un tratamiento en detalle de su contenido faunís- 


tico singular (Pardiñas, 1999b: fig. 6). A la par, casi se peca- 
ría de redundante si se reiterara aquí la paternidad en las 
ideas relativas al desarrollo de los agregados de microma- 
miferos del sudeste bonaerense (e.g., Pardiñas, 1995a, 
1995b, 1999a, 1999b; Pardiñas y Tonni, 2000). Quintana 
(2016) incurre en un error conceptual que, nuevamente, 
tiene que ver con la definición de agregado no análogo. Este 
autor destaca que las distribuciones de algunas especies 
que registra en la secuencia de Cueva Tixi simplemente 
contrastan con sus rangos contemporáneos, algo que dista 
y mucho de la ocurrencia pretérita simpátrica de especies 
hoy día alopátricas. 

En una aproximación global, los agregados no-análogos 
del Holoceno Tardío evidencian diversos problemas, en 
parte comunes a otros agregados de este tipo reconocidos 
para el resto del Cuaternario. En primera instancia, no pue- 
den ser definidos por comparación, esto es, no existen agre- 
gados no análogos actuales. La única manera de identificar 
un agregado no análogo es mediante la detección en una 
muestra fósil, con alto grado de autoctonía, de simpatría 
entre especies actualmente alopátricas (Barnosky, 1993, 
1994). Esta situación conlleva a una incertidumbre en la sig- 
nificación paleoambiental de un agregado no-análogo, ya 
que los métodos del actualismo pierden aplicación. Por de- 
finición, los agregados no-análogos son el producto de una 
configuración (sensu Simpson, 1963) exclusiva del pasado. 
Finalmente, la terminología utilizada refleja esta ambigúe- 
dad, ya que por definición un agregado no-análogo carece 
de un análogo actual. Para sumar a la misma, que invita a 
una plausible confusión conceptual, en paleopalinología se 
recurre al método de análogos modernos (Overpeck et al., 
1985), que poco tiene que ver con los agregados no-análo- 
gos. En forma reiterada, los análisis llevados a cabo desta- 
can que las palinofacies detectadas en el registro fósil 
tienen o no análogos modernos, pero esto no necesaria- 
mente implica agregados no-análogos (Williams y Jackson, 
2007). 

En los agregados no-análogos un aspecto crucial es re- 
conocer, en forma certera, la simpatría en el registro fósil. 
Esto requiere de un proceso de génesis de la muestra y de 
una trayectoria tafonómica que implique tanto un nulo o 
bajo grado de re-transporte como una mínima promedia- 


ción en el tiempo. En tal sentido, las muestras generadas 
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por lechuzas y búhos resultan candidatas ideales. Un con- 
junto de egagrópilas asegura la representación taxonómica 
de diferentes hábitats en un radio de ca. 2 km. Si el análisis 
tafonómico revela un alto grado de autoctonía de la mues- 
tra (como ocurre en varias de las halladas en el Holoceno 
Tardío del sudeste bonaerense), el efecto de re-transporte 
sobre las presas puede descartarse. Esto permite otorgar al 
agregado no-análogo el carácter de un conjunto de taxones 
representados en un área puntual y en un lapso breve (í.e,, 
años, décadas). La condición extrema (í.e., instantánea) sería 
el hallazgo, en una misma egagrópila fósil, de dos taxones 
hoy día alopátricos. 

En esta escala de análisis, existen por lo menos dos si- 
tuaciones espaciales en "tiempo ecológico” en las cuales 
búhos y lechuzas generan agregados que pueden ser inter- 
pretados como no-análogos (Fig. 17). Una corresponde a las 


PASADO 


Relicto 


Cambio abrupto 


8) Especie “a” 
1) Especie “b” 


zonas de ecotono entre diferentes hábitats, ya fuere a es- 
Cala de ecorregiones o biomas (e.g., Espinal vs. Pampas; bos- 
que de Prosopis caldenia vs. estepa graminosa) o de 
unidades más pequeñas (e.g., una “isleta” de bosque en su 
contacto con un parche de pastizal). La otra situación son 
las distribuciones relictuales de ciertas especies confinadas 
a espacios o “refugios” que han permanecido más estables 
O parcialmente aislados de los cambios generalizados en un 
área mayor. En ambas se genera un "efecto de borde” con 
parapatría de especies de ambientes contrastantes; un con- 
junto de egagrópilas mostrará esta situación de estrés re- 
flejo de la heterogeneidad ambiental. Identificar situaciones 
de ecotono o de especies relictuales en el registro fósil re- 
quiere un conocimiento detallado del mismo en una región 
determinada (e.g., Mares y Willig, 1994; Tammone et al, 
2020). Por lo menos para el Holoceno Tardío, en el sudeste 


PRESENTE 


Localidad 
de hallazgo 


Tipo “A” 


Localidad 
de hallazgo 


"a 


Tipo “B” 


Figura 17. Interpretación, mediante diagrama esquemático, de procesos temporo-espaciales que pueden ser responsables de la formación de 
un agregado no-análogo (¡.e., ocurrencia simpátrica en el registro fósil de especies actualmente alopátricas) a partir de la depredación de aves 


estrigiformes sobre una comunidad dada de micromamíferos. 
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bonaerense, la presencia de agregados no-análogos en 
diferentes contextos ambientales (ecosistemas costeros 
en Centinela del Mar y Balneario “Menta”, serranías en 
Cueva Tixi), sugiere que no se trata de este tipo de proceso 
original. 

Otras dos situaciones que podrían generar agregados 
no-análogos, muy distintas de las discutidas previamente, 
transcurren en “tiempo evolutivo” y, por lo tanto, resultan 
exclusivas del pasado. Un tipo de escenario correspondería 
a regiones sometidas a condiciones de estacionalidad res- 
tringida con extremos atemperados: la implantación de un 
régimen de estacionalidad más marcado provocaría la sim- 
patría de especies actualmente alopátricas (véase FAUN- 
MAP Working Group, 1996). La segunda situación estaría 
dada por la respuesta de un ecosistema sometido a cam- 
bios climáticos abruptos (en el orden de décadas), como 
parecen haber sido los calentamientos globales (véase 
Crowley y North, 1991). Esto generaría un estrés ambiental 
con incremento de la heterogeneidad de hábitats y sería 
capaz de producir nuevos arreglos comunitarios en una si- 
tuación de equilibrio subclimáxico (Williams y Jackson, 
2007). 

Desde un punto de vista formal, pueden diferenciarse 
dos tipos de agregados no-análogos, dependiendo de la re- 
lación actual entre la localidad fosilífera y las distribuciones 
contemporáneas de las especies involucradas (Fig. 17). En 
el que se ha denominado "Tipo A”, la localidad es ajena a las 
áreas de distribución del par de especies alopátricas (la 
localidad es “disarmónica” sensu Rhodes y Semken, 1986). 
En el “Tipo B”, la localidad queda incluida en la geonemia de 
una de las especies (la localidad es parcialmente “armónica”; 
véase Rhodes, 1984). 


CONSIDERACIONES FINALES 

El gradual reconocimiento del Antropoceno (e.g., Crutzen 
y Stoermer, 2000) y su aceptación (aunque no libre de con- 
troversias; Gibbard et al., 2022), han determinado un valor 
agregado al análisis paleontológico tradicional (e.g., Plotnick 
y Koy, 2020). De la mano de la Paleobiología de la Conser- 
vación (e.g., Dietl y Flessa, 2011; Dietl et al, 2015), en parti- 
cular en su enfoque “Near Time” (Tiempo Reciente), los 
osarios generados por aves rapaces durante los últimos 


cientos de años resultan clave para entender las comunida- 


des pre-impacto antrópico (í.e. generación de líneas de 
base; estimaciones de diversidad con significación en es- 
tudios ecológicos; Lyman, 2012; Barnosky et al, 2017 y re- 
ferencias allí citadas). Los ensambles del Holoceno Tardío 
ofrecen un marco de referencia histórica para proponer ac- 
ciones de manejo y conservación y constituyen una base 
empírica altamente informativa para predecir comunidades 
futuras bajo el imperio de los efectos del cambio climático, 
tanto a mediano como a largo plazo (e.g., Terry, 2010; Rowe 
y Terry, 2014).Sin embargo, los estudios sobre ensambles 
de micromamiferos holocenos de Argentina, al menos juz- 
gados desde estas perspectivas, parecen no haber acusado 
mayormente estos desafíos. Con contadas excepciones 
(e.g., De Tommaso, 2020; Cruz et al, 2021; García-Morato 
et al, 2021), las contribuciones redundan en metodologías 
tradicionales y sustentan discusiones subjetivas (e.g., Ortiz 
y Jayat, 2007; Udrizar-Sauthier, 2009; Teta et al, 2013; 
Scheifler y Messineo, 2016; Montalvo et al., 2017; Boroni et 
al., 2020; d'Hiriart et al, 2021; Fernández et al, 2021). La 
mayor parte de los juicios sobre el valor ambiental de de- 
terminados mamíferos considerados "climático-sensitivos” 
se sigue haciendo sobre la base de un cuerpo de localidades 
de registro en constante crecimiento. Sin embargo, como la 
apreciación de los requerimientos ecológicos, que se supone 
controlan estas distribuciones, es subjetiva, muchas veces 
no es posible escapar a razonamientos débiles e, incluso, 
extemporáneos. Por ejemplo, Teta (2017, p. 85) indica que: 
nuestro pobre conocimiento... nos ha llevado a rea- 
lizar interpretaciones paleoambientales erróneas. Un 
ejemplo paradigmático de esta aseveración es el caso 
de... Reithrodon... usualmente considerado como un in- 
dicador de condiciones frías y semiáridas (e.g., Tonni et 
al. 1988), pero las evidencias acumuladas en los últimos 
20 años indican que R. quritus es además moderada- 
mente abundante en los pastizales de región pampe- 
ana austral, bajo condiciones climáticas templadas y 
subhúmedas. 

Descartar un planteo con información generada casi tres 
décadas después, no es un punto objetable; contrario sensu 
no se haría investigación, pero sí lo es centrar la crítica en 
que la premisa original era errónea. Teta (2017) soslaya que 
para los años 80 el conocimiento que se tenía de la distri- 


bución de Reithrodon en la región pampeana era paupérrimo. 
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Más aún, que parte del cuerpo de datos que permite hacer 
ahora una nueva valoración sobre este micromamiífero fue 
una construcción progresiva, en la cual participaron nu- 
merosos actores (e.g., Pearson, 1988). Entre estos, fueron 
Politis y Tonni (1982, p. 117) quienes trabajando en la re- 
gión del río Quequén Grande (Provincia de Buenos Aires), 
indicaron: 
es significativa la frecuencia relativamente elevada 
de Reithrodon auritus, pués [sic] este cricétido caracte- 
rístico de áreas áridas y semiáridas es muy escaso en el 
litoral atlántico a unos 100 kms [sic] al Este de Zanjón 
Seco... lo cual se verifica no sólo através [sic] de las cap- 
turas (Reig, 1965) sino también por el análisis de re- 
gurgitaciones de estrigiformes... En adición, Reithrodon 
auritus es también poco frecuente en ambientes rupes- 
tras [sic] del partido de Balcarce. 

El punto más delicado aquí es que persiste la incerti- 
dumbre en la significación paleoambiental de Reithrodon, 
cuya abundancia en los niveles inferiores y medios de Cueva 
Tixi resulta descollante (e.g., Tonni et al, 1988; Quintana, 
2001a). Si la crítica de Teta (2017) fuera acompañada, por 
ejemplo, por un modelo de distribución potencial para este 
roedor en base a las numerosas localidades hoy día compi- 
ladas, quizás su matiz anacrónico quedaría atemperado para 
dar paso a un verdadero valor reinterpretativo. En un ex- 
tremo opuesto se encuentra el estudio de García-Morato et 
al. (2021), en el cual se aplican a los ensambles de micro- 
mamíferos holocénicos pampeanos metodología de re- 
construcción paleoambiental de uso recurrente en Europa 
(e.g., corotipos). Esta aproximación, valiosa por su ambición 
y novedad, parece ignorar que dicha batería analítica fue 
desarrollada para ambientes de biomas muy contrastantes 
y con agregados de especies muy ricos (e.g., Hernández 
Fernández y Peláez-Campomanes, 2003; Hernández 
Fernández, 2006; Álvarez-Lao et al, 2020; Álvarez-Vena et 
al, 2021). No es este el caso de la región pampeana, al 
menos durante el Cuaternario, signada por estar lejos de 
ambientes glaciares o periglaciares y por comunidades de 
pequeños mamíferos relativamente pobres (Pardiñas, 
1999b). La aplicación exitosa de estos métodos en yaci- 
mientos boreales contrasta con su escasa resolución en 
Argentina central. Tanto como se ha discutido para con 


otras aproximaciones de uso foráneo, como es el caso del 
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índice taxonómico de hábitat (véase Pardiñas et al, 2022), 
un abordaje regional usando las mismas requiere de ajus- 
tes específicos. Transplantar enfoques, aunque deseable en 
el paradigma de una ciencia globalizada, no es sinónimo de 
obtener resultados superadores. 

Sintéticamente, aquellos aspectos que aparecen como 
más promisorios, considerando una combinación de abor- 
dajes tradicionales y de vanguardia en relación a los en- 
sambles de micromamiferos holocénicos pampeanos, se 
indican a continuación (sin orden de prelación): 

a) Taxonomía: en los últimos años se ha obtenido mate- 
rial genético de fósiles, con impacto significativo tanto en 
taxonomía como en otros campos (e.g. filogeografía, paleo- 
demografía). Su aplicación para pequeños mamíferos cuenta 
con escasos antecedentes en el Cuaternario de América del 
Sur (e.g., Tammone et al, 2018a; Seersholm et al, 2021). La 
calidad de preservación de los restos holocénicos de la re- 
gión pampeana resulta una invitación para el desarrollo de 
este abordaje, cuya complejidad metodológica decrece 
paulatinamente. A la par, otro tanto puede decirse de la po- 
sibilidad de obtención de DNA ambiental (EDNA) a partir de 
las muestras de sedimentos portadores de los agregados 
de micromamíferos (e.g., Ruppert et al, 2019). 

b) Ambientes pretéritos: la reconstrucción paleoam- 
biental ha implicado, en forma progresiva, la conjugación de 
un abanico de evidencias, más allá de las relacionadas en 
forma directa, como pueden ser las identidades de los fósi- 
les registrados y su significación ecológica (e.g., Palazzesi et 
al, 2021). En este contexto, la “firma” isotópica emerge 
como un elemento clave con derivaciones diversas tanto a 
nivel auto-ecológico (e.g., dietas), como así también am- 
biental (e.g., asocies vegetales). Por el momento, este campo 
está huérfano en lo que hace a micromamíferos holocéni- 
cos de la región pampeana, pero los resultados obtenidos 
sobre otros vertebrados resultan promisorios (e.g., Loponte 
y Corriale, 2020; Scheifler et al, 2021). 

c) Extinciones: el desafío de interpretar las extinciones 
acaecidas en tiempos históricos en la región pampeana, más 
allá de su aparente multicausalidad, requiere de abordajes 
novedosos (e.g., Prevosti et al, 2015; Turvey y Crees, 2019). 
Que la genética puede tener algo para aportar a esta línea, 
resulta evidente a partir de los análisis desarrollados en 


Norpatagonia con el roedor Ctenomys sociabilis (eg, Tammone 
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et al, 2018b). Una novedosa y reciente exploración con base 
ecomorfológica ha intentado dar cuenta del proceso de ex- 
tinción de algunos micromamíferos del sitio Divisadero 
Monte 6 (Barbero et al, 2020). Más allá de que la misma in- 
cluye inconsistencias difíciles de soslayar (e.g., establecer 
sin base los gremios tróficos de Bibimys y Pseudoryzomys), 
los resultados alcanzados podrían permitir nuevas perspec- 
tivas en conjugación, por ejemplo, con datos isotópicos 
(véase Missagia et al,, 2019). Otro tanto puede decirse, al 
respecto de la interpretación de procesos de extinción, con 
el modelado potencial, empleando tanto parámetros actua- 
les como pretéritos (e.g., Schiaffini et al, 2013; Formoso et 
al., 2015). 

d) Línea de base pre-impacto: si las comunidades de mi- 
cromamíferos contemporáneas han sido modificadas pro- 
fundamente por acción antrópica (directa o indirecta), el 
método clásico de reconstrucción paleoambiental contra 
análogo moderno resulta seriamente comprometido (e.g., 
Tammone et al, 2020, para una discusión de este tema apli- 
cada a Norpatagonia). Recurrir a alguna de las comunidades 
identificadas del Holoceno Tardío—Antropoceno y tomarla 
como “punto de partida” para efectuar inferencias, puede 
llevar a una re-evaluación ambiental más acertada para los 
ensambles del Cuaternario en general (e.g., Terry, 2010; 
Rowe y Terry, 2014; Barnosky et al, 2017). 

e) Modelos de distribución y de nicho: el modelado de 
distribución y la inferencia de los supuestos factores climá- 
tico-ambientales que estarían controlando el rango de una 
especie se han convertido en una herramienta de uso cre- 
ciente, máxime con la popularización y simplificación del 
software específico (e.g., Phillips et al, 2017). Los novedosos 
resultados obtenidos auguran un futuro uso masivo con el 
empleo de micromamiferos, incluso porque se ha acumu- 
lado una importante cantidad de localidades geo-refe- 
renciadas (e.g., Patton et al, 2015). Su aplicación sobre 
vertebrados holocénicos de la región pampeana ha estado, 
hasta ahora, limitada a cérvidos y ungulados (e.g., Politis et 
al, 2011) y a dos recientes intentos, sobre un armadillo y un 
roedor. En el primero, el interés ha recaído en Tolypeutes 
matacus, considerado emblemático de la región chaqueña 
(Ferreiro et al, 2022). El otro estudio fue enfocado en el cri- 
cétido Pseudoryzomys simplex, tratado en esta contribución 


en forma recurrente. En este último caso, las conclusiones 


resultan desafiantes, porque los "results support that this 
species cannot be considered a reliable palaeoclimatic indica- 
tor of more Brazilian conditions in the Humid Pampean subre- 
gion” (los resultados favorecen que esta especie no puede 
ser considerada como un indicador paleoclimático confiable 
de condiciones más brasílicas en la subregión pampeana hú- 
meda; García-Morato et al, 2022, p. 1041). Aunque ambos 
estudios pecan de un factor común que los debilita, que no 
es otro que enfoques reductivos (í.e., evalúan casos como si 
fueran singulares, cuando en realidad estos integran con- 
juntos de especies que parecen haber experimentado pro- 
cesos similares), abren nuevas vías analíticas que podrían 
enriquecer las discusiones. 

f) Reconstrucción paleoclimática: la estimación cuanti- 
tativa de parámetros climáticos simples, como precipitación 
y temperatura media anuales, empleando como base los 
rangos geográficos contemporáneos de los micromamífe- 
ros y sus "espacios" climáticos, se ha hecho frecuente en las 
últimas décadas (e.g., Thackeray, 1987; Rhodes y Conard, 
2021; Cernadas-Garrido et al, 2023). Su aplicación en agre- 
gados holocénicos pampeanos, si bien incipiente, resulta 
promisoria. Cruz et al. (2021) han efectuado un primer in- 
tento, sobre la base del modelado de las distribuciones po- 
tenciales de los taxones registrados en la secuencia de 
Cueva Tixi. Los modelos publicados por estos autores (solo 
tres especies de un conjunto que supera dos decenas), 
aquellos generados para Calomys musculinus y Holochilus 
brasiliensis (Cruz et al, 2021: fig. 3), muestran probabilidades 
de ocurrencia que sugieren que fueron construidos con 
datos básicos muy pobres y/o sesgados. Por ejemplo, en el 
caso del de C. musculinus, el modelo destaca su mayor pro- 
babilidad en latitudes medias de Argentina, una franja 
hacia el noroeste y una mínima porción oriental en la Selva 
Atlántica de Misiones (Cruz et al, 2021: fig. 3b). Contra esto, 
este cricétido tiene una extensa distribución documentada, 
que alcanza la mayor parte del territorio nacional, pero ex- 
cluyendo Mesopotamia (cf. Salazar-Bravo, 2015: map 263). 
Aún así, el aporte de Cruz et al. (2021) se inscribe como un 
puntapié relevante en esta indagación. 

El programa de estudio desarrollado por Eduardo Tonni 
desde finales de los años 70 propició una integración sinér- 
gica positiva entre paleontólogos y arqueólogos enfocados 


hacia el estudio de la evolución geo-biótica del Cuaternario 
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pampeano. Cuatro décadas después resulta evidente el 
crecimiento de la masa de datos obtenidos y la diversidad 
metodológica aplicada. Pero también es palpable un empo- 
brecimiento en lo que hace a aspectos tanto interdisciplina- 
rios como trandisciplinarios, como así también los intentos 
por aproximaciones holísticas. En forma rutinaria, por ejem- 
plo, los estudiosos de secuencias polínicas integran otros 
microfósiles, pero escasamente ponderan la información 
florística reunida por viajeros y naturalistas que cruzaron la 
Pampasia desde el siglo XVII (e.g., Zapata-Gollán, 1944; 
Delucchi y Charra, 2012; Haene, 2022). El grado de atomi- 
zación de los abordajes ha llegado a un estado tal que pro- 
cesos tan complejos y multicausales, como la transfor- 
mación antrópica de la región pampeana en tiempos his- 
tóricos, parecen, paradójicamente, cada día más distantes 
en su comprensión integral. Aunque este pueda parecer un 
colofón poco optimista, entendemos que conserva la virtud 
de constituir un diagnóstico de situación y, llegado el caso, 
puede permitir revertir la tendencia (aunque las imposicio- 
nes del mercado editorial son, las más de las veces, quienes 
construyen la agenda). En este contexto aparece como pro- 
misorio recuperar la pasión por el conocimiento ín toto que 
imbuía la acción de investigadores como Eduardo Tonni. 
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